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RESUMEN
La arquitectura radical es de vital importancia para la nutrición y performance de las 
plantas. Está determinada genéticamente y recibe gran influencia del ambiente. En esta 
tesis se evaluó el efecto de los exudados radicales en la determinación de la arquitectura 
radical. Se trabajó en condiciones de esterilidad con plantas de Arabidopsis thaliana
ecotipos Ler y Col en placas de Petri ubicadas en un cuarto de crecimiento con luz y 
temperatura controlada. Se incluyeron tratamientos con agregado de carbón activado 
(CA), asumiendo que este compuesto retiene parte de los exudados radicales. Se 
incluyeron experimentos con una y tres plantas por placa y con tratamientos de dosis de 
fósforo. En los ensayos con una planta por placa, se observó que cuando crecían con CA 
presentaban menos raíces laterales (38% en Ler y 27% en Col) y más largas (83% en 
Ler y 96% en Col). Los responsables de esta respuesta habrían sido los metabolitos 
secundarios, que disminuyeron su concentración en un 90% cuando se agregó CA. En 
los ensayos con tres plantas y utilizando a la planta central como objetivo, se observó 
que las raíces de ambos ecotipos evitaban la competencia con las plantas de diferente 
ecotipo invadiendo la zona de crecimiento de la planta del mismo ecotipo cuando 
crecían con alta disponibilidad de fósforo (P) y sin presencia de CA. Cuando las plantas 
crecieron con CA o sin (P), no se observó ninguna modificación en la disposición de las 
raíces en el espacio. Estos resultados indicarían que los metabolitos secundarios están 
implicados en la identificación de la identidad de las raíces vecinas y en la regulación de 
la disposición de las raíces laterales en el espacio, en respuesta a la presencia de otras 
raíces laterales.
Palabras clave: Arquitectura radical, Arabidopsis thaliana, Carbón activado, 
competencia radical, exudados radicales.
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ABSTRACT
Root architecture is very important for nutrition and performance of plants. It is 
determined by the genetic background and also by environmental conditions. The aim 
of this thesis was to evaluate the effect of root exudates in the determination of root 
architecture. We conducted a series of experiments using Arabidopsis thaliana Ler and 
Col grown with and without activated charcoal (AC) in sterile conditions. AC is 
supposed to adsorb carbon-containing compounds present in the root exudates. Plants 
were grown in Petri dishes located in a growth room with light and temperature
controlled. Experiments included either one or three plants by Petri dish and treatments 
of phosphorus deprivation. In one-plant Petri dish experiments, the addition of AC 
significantly decreased the number of lateral roots (38% in Ler and 27% in Col), but this 
reduction was compensated by an increase in the root length per unit of lateral root 
(83% in Ler and 96% in Col). Secondary metabolites would have been responsible of 
this behaviour, because its concentration was diminished by more than 90% when AC 
was added into the growth media. In the three- plant experiment, central plant was used 
as target. We observed that roots of both ecotypes avoided competition with plants of 
different ecotype but invaded the root area explored by the neighbour of same ecotype 
in no AC and phosphorus treatment. This conduct was reversed when plants growth 
with AC and phosphorus deprivation. These results would indicate that secondary 
metabolites are involved in the identification of neighboring roots identity and 
regulation of lateral roots distribution in response other lateral roots.
Keywords: Root architecture, Arabidopsis thaliana, Activated charcoal, root 
competition, root exudates
CAPÍTULO 1: 
INTRODUCCIÓN GENERAL
21.1 CARACTERÍSTICAS DE LA ARQUITECTURA RADICAL
Morfología del sistema radical
La arquitectura radical, definida como la configuración espacial del sistema 
radical, es un factor importante en la habilidad de las plantas para adquirir recursos del 
suelo (Fitter 1991; Lynch 1995). Si bien la arquitectura radical está determinada  
genéticamente, depende en última instancia de las condiciones ambientales particulares 
y de las condiciones del suelo en la cual se desarrollan las raíces. El rango de ajuste de 
la arquitectura radical que las plantas pueden realizar para adecuarse a la heterogeneidad 
espacial y temporaria de los recursos es muy grande (Schenk et al., 1999; Callaway et 
al., 2003; Hodge, 2004). Cuando una planta crece aislada, sin vecinas con las cuales 
deba competir por la adquisición de agua y nutrientes, la arquitectura radical que 
adoptará será aquella que le permita obtener la máxima eficiencia en la adquisición de 
recursos (Brisson y Reynolds, 1994).
Estructuralmente el sistema radical de las plantas dicotiledóneas es más simple 
que el del tallo, ya que su crecimiento es la elongación reiterada de la raíz. El sistema 
radical se origina a partir de una raíz principal que se desarrolla durante la 
embriogénesis que a su vez origina raíces secundarias (o laterales), las cuales producen 
otras raíces que están referidas a la raíz lateral (Malamy, 2005; Deak y Malamy, 2005). 
Fitz Gerald et al. (2006) propuso que la arquitectura radical es definida por mecanismos 
intrínsecos y extrínsecos. Los primeros son aquellas vías esenciales para la 
organogénesis y crecimiento, siendo las que determinan la arquitectura característica de 
la planta. Los mecanismos regulatorios, por su lado, determinan como las plantas 
responden a las señales externas que modelan la arquitectura radical (Fitz Gerald et al.,
2006).
El tamaño del sistema radical está determinado principalmente por el número y 
la tasa de crecimiento de las raíces laterales que se forman a lo largo de la raíz principal 
y también a lo largo de las raíces laterales (Malamy y Benfey, 1997). El número de 
raíces laterales está determinado por el número de primordios de raíz lateral que son 
iniciados y por el porcentaje de estos primordios que terminan formando raíces (Fitz 
Gerald et al., 2006). Tanto el número como la localización de estos segmentos no está
predeterminada sino que  cada planta integra la información proveniente del ambiente 
para tomar decisiones que involucran la formación de tallos y raíces (Malamy y Ryan, 
2001). La interacción entre genética y ambiente provoca que las raíces muestren una 
amplia variación en su arquitectura (Kramer y Boyer, 1995). Plantas genéticamente
iguales pueden presentar diferentes sistemas radicales debido a su respuesta  al ambiente 
en el cual se encuentran (Fitz Gerald et al., 2006). El tipo de suelo, la textura, las 
impedancias y los nutrientes influyen fuertemente la arquitectura, la cual presenta una 
notable plasticidad (Fitter, 1991; Kramer y Boyer, 1995; López-Bucio et al., 2003).  
(Schenk et al., 1999; Callaway et al., 2003). Esta plasticidad es modulada por la
percepción de señales del ambiente y su incorporación en las decisiones involucradas en 
el desarrollo y crecimiento (López-Bucio et al., 2003; Malamy, 2005).
Factores que regulan la arquitectura radical 
La distribución espacial de las raíces está dramáticamente influenciada por los 
factores ambientales (Leyser y Fitter, 1998). Las plantas perciben los niveles
nutricionales del suelo a través de sensores externos, y también de su status nutricional 
interno. Basados en esta información, las plantas regulan la aparición y trayectoria de 
3sus raíces (Trewavas, 1986). Estas respuestas  abarcan cambios morfológicos  en la
actividad metabólica y expresión de genes (Grime et al., 1986; Trewavas, 1986; 
Callahan et al., 1997). También pueden llegar a alterar la tasa de crecimiento radical, 
como fue observado en respuesta a los fosfatos y nitratos (Lynch, 1995; Zhang y Forde, 
2000; Williamson et al., 2001; López-Bucio et al., 2002).
Drew (1975) demostró que un parche rico de nutrientes podría provocar un
incremento en la iniciación y elongación de las raíces laterales en cebada (Figura 1.1). 
Otros autores también encontraron que las plantas pueden responder a la presencia de 
un parche de nutrientes aumentando la densidad de sus raíces laterales en esa zona para 
aumentar la absorción de los mismos (Zhang y Forde, 1998; Farley y Fitter, 1999; 
Hodge et al., 1999a; Hodge et al., 1999b). Esta respuesta fue también estudiada en 
Arabidopsis, donde Zhang y Forde (1998) demostraron que un parche localizado de 
nitrato provocaba una fuerte proliferación preferencial del crecimiento en la zona del 
parche. 
Figura 1.1. Proliferación de la raíz principal y laterales en cebada (Hordeum vulgare) 
creciendo en solución nutritiva con la sección del medio expuesta a una solución 100 
veces mas concentrada de fosfato, nitrato amonio o potasio comparadas con las 
secciones superiores e inferiores (Bajo, Alto, Bajo = BAB). El control fue realizado con 
todas las secciones de altos nutrientes (Alto, Alto, Alto = AAA). Extraído de Drew 
(1975). 
En cuanto al efecto del fósforo, Bates y Lynch (1996), Linkohr et al. (2002) y 
López-Bucio et al. (2002) observaron en Arabidopsis que  un aumento homogéneo de 
los niveles de fosfato tiene como consecuencia una reducción en la tasa de crecimiento 
de las raíces laterales. Esto está acompañado por un incremento en el crecimiento de la 
raíz principal y una disminución en la densidad de las raíces laterales (Linkohr et al.,
2002). Bates y Lynch (1996) encontraron que plantas de Arabidopsis creciendo con 
bajas concentraciones de fósforo aumentaban el número de raíces laterales y la longitud 
total de pelos radicales, aumentando considerablemente la densidad radical, mientras 
que López-Bucio et al. (2002) trabajando también con Arabidopsis obtuvo resultados 
similares concluyendo este autor que la deficiencia de fósforo tiene un efecto local en la 
arquitectura radical.
Otro factor que regularía la arquitectura radical es la concentración de algunos 
compuestos de bajo peso molecular, como  las auxinas (Casson y Lindsey, 2003; Fukaki 
et al., 2005; Laskowski et al., 2006). Se ha estudiado el efecto de la adición de auxinas 
en forma exógena (Laskowski et al., 1995) y también el efecto de inhibidores en el 
Control (AAA) Fosfato (BAB) Nitrato (BAB) Amonio (BAB) Potasio (BAB)
4transporte de auxinas (Casimiro et al., 2001) en plantas de genotipo salvaje y con
mutantes. Existen mutantes que carecen de la capacidad de transportar las auxinas hacia 
su sitio de acción (Marchant et al., 2002) y otros que sobreexpresan la producción de
estas hormonas (Boerjan et al., 1995). Sin embargo, los mecanismos últimos por los
cuales las auxinas intervienen en la determinación de la arquitectura radical de las 
plantas, permanecen con muchos interrogantes (Malamy y Benfey, 1995; Fukaki et al.,
2005).
1.2 COMPETENCIA ENTRE RAÍCES
¿Cómo es que el arreglo espacial de las raíces de un individuo en particular 
refleja los efectos integrados de la habilidad competitiva con sus vecinos? Para una 
planta creciendo aislada y en un área relativamente homogénea de suelo sin 
impedancias físicas, la forma del sistema radical es relativamente circular, con la parte 
aérea situada en el centro (Brisson y Reynolds, 1994). Con excepción de las zonas
desérticas, las plantas crecen próximas a otros individuos que pueden pertenecer a la 
misma especie o a especies diferentes, generándose una competencia por los recursos 
tanto aéreos como subterráneos. La competencia entre raíces adyacentes ocurre cuando 
los volúmenes de agotamiento se superponen, lo cual es un proceso no deseado debido a 
que un volumen de suelo es explorado simultáneamente por diferentes raíces al mismo 
tiempo (Ge et al., 2000) causando una reducción en la cantidad de nutrientes adquiridos
por unidad de biomasa radical, causando una disminución en la eficiencia de 
adquisición de nutrientes de la planta entera (Rubio et al., 2001).
La competencia inter radical se puede analizar basándose en la disposición de 
las raíces en el espacio (Maina et al., 2002; Semchenko et al., 2007b) y también en base
al crecimiento general de la planta (Brisson y Reynolds 1994, Casper y Jackson 1997).
Enfocándonos en el primer tipo de análisis las raíces pueden adoptar uno entre tres 
patrones posibles: evasión a la competencia, invasión y no-respuesta (Figura 1.2). 
Figura 1.2. Modelo conceptual de respuestas a la distribución de las raíces en el 
espacio como respuesta a la competencia entre plantas: (a) modelo de evasión, (b) de 
invasión, (c) de no-respuesta.
En el patrón de evasión, la extensión de la raíz disminuye cuando la misma 
crece en una zona ya explorada por otra raíz. En el patrón de invasión, la extensión de la 
raíz aumenta ante la presencia de una raíz vecina. Finalmente en el patrón de no-
respuesta, la extensión de la raíz no se ve afectada por la presencia de raíces vecinas. El 
patrón específico de respuesta es variable de acuerdo con la relación genética que hay 
entre las raíces que compiten y también por las condiciones ambientales en la cual están 
creciendo las plantas (Semchenko et al., 2007b). El patrón de evasión a la competencia
a) evasión b) invasión c) no-respuesta
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et al. (2001) y Maina et al. (2002). Con respecto a raíces de plantas vecinas, este patrón
de respuesta fue observado por Semchenko et al. (2007b). Entre raíces de una misma
planta no se ha observado el patrón de invasión pero si entre raíces vecinas (Falik et al.,
2003; Gruntman y Novoplansky, 2004). Estos autores también observaron el patrón de
no-respuesta entre raíces de una misma planta. El patrón de no respuesta entre raíces de 
diferentes plantas fue observado por Jackson y Caldwell (1996).
De acuerdo a que tipo de distribución espacial adopten los sistemas radicales se afectará 
también la acumulación de biomasa por parte de las plantas, debido a que si las plantas 
evitan la competencia con sus vecinas y reducen el tamaño de su sistema radical, 
disminuye la absorción de los nutrientes del suelo y en consecuencia el crecimiento total 
de la planta. Brisson y Reynolds (1994) describieron las consecuencias que tiene la
competencia en el crecimiento general de la planta, de acuerdo a tres tipos: 
superposición, no-compensatorio y compensatorio (Figura 1.3). En el caso de las plantas 
con un sistema radical no-compensatorio, el crecimiento es en todas las direcciones, 
pero al entrar en contacto con una raíz vecina, cesa el crecimiento. Como resultado, el 
área total del sistema radical se reduce, reduciendo también la absorción de nutrientes 
por parte de la planta, dando en consecuencia un menor crecimiento total de las plantas. 
En plantas con sistemas radicales del tipo compensatorio, el crecimiento radical también 
se ve inhibido en la zona en contacto con la planta vecina. Sin embargo, la planta 
aumenta el crecimiento de sus raíces lejos de donde está la presión de competencia. En 
contraste con lo que ocurre con aquellas plantas con sistemas radicales del tipo no-
compensatorio, el volumen del suelo explorado por las plantas es el mismo que cuando 
una planta crece aislada, por lo tanto la planta puede crecer a distancias muy cortas de 
otra planta pero sin competir por los recursos del suelo. En el caso de que las plantas 
posean un sistema radical de superposición, los sistemas radicales poseen la misma 
forma que cuando las plantas crecen en forma aislada, por lo tanto hay una competencia 
entre las plantas vecinas por los recursos del suelo en la zona de superposición (Brisson 
y Reynolds, 1994; 1997). En este caso, la planta que tenga un mayor fitness absorberá
más recursos del suelo y crecerá más que su competidora, logrando una disminución de 
la población a través del tiempo (Brisson y Reynolds, 1997).
6Figura 1.3. Modelo conceptual de respuestas del crecimiento radical a la interacción 
con raíces de plantas vecinas: (A) planta creciendo en condiciones aisladas, (B) plantas 
con sistemas radicales superpuestos, (C) plantas con sistemas radicales de rechazo a la 
competencia no compensatorios, (D) plantas con sistemas radicales de rechazo a la 
competencia compensatorios. Extraído de Brisson y Reynolds (1994).
Para estudiar como se afecta la disposición de las raíces en el espacio ante la presencia 
de un vecino, se ha utilizado la aproximación experimental de ‘raíces divididas’ (split-
root). Mediante esta técnica, algunos autores concluyeron que la estrategia 
predominante era que las plantas tienden a incrementar el crecimiento de sus raíces ante 
la presencia de raíces de otra planta (Gersani et al., 2001; Maina et al., 2002; Falik et al.,
2005). Sin embargo, trabajos recientes re-analizaron esos mismos resultados y refutaron
el método de raíces divididas para estudiar el efecto del reconocimiento de raíces 
propias y no propias (Hess y de Kroon, 2007; Semchenko et al., 2007a). Cabe acotar
que la principal característica del método es hacer crecer la raíz de la planta y al cabo de 
unos pocos días cortarle el ápice y dejar crecer raíces laterales. Luego estas se 
distribuyen manualmente en cantidades equivalentes en dos macetas, en las cuales 
también crecen raíces de otra planta. Estos recientes trabajos concluyeron que la 
observada promoción del crecimiento radical de plantas creciendo en competencia no se 
debía al efecto competencia per se, sino a que es el volumen disponible en las macetas 
la principal causa de esa proliferación de raíces (Hess y de Kroon, 2007; Semchenko et 
al., 2007a).
1.3 NATURALEZA DEL RECONOCIMIENTO ENTRE RAÍCES
Si las raíces no detectan o no tienen la capacidad de responder a la presencia de 
una raíz vecina, las interacciones están determinadas por la forma en que cada especie 
altera los recursos disponibles y tienen una respuesta pasiva con respecto a las plantas 
vecinas, tal como fue observado entre órganos aéreos (Aphalo y Ballaré, 1995). En 
cambio, si las raíces detectan, y en consecuencia responden a la presencia de una raíz 
Planta aislada Superpuestos No compensatorio Compensatorio
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de los recursos (Callaway, 2002).
Algunas evidencias indican que en el suelo ocurrirían mecanismos equivalentes 
de reconocimiento de vecinos y que las raíces pueden distinguir entre raíces ‘propias’ y 
‘no propias’ (Gruntman y Novoplansky, 2004; de Kroon, 2007, Biedrzycki et al., 2010). 
La superposición en el espacio de las raíces de una misma planta deriva en una mayor 
competencia interna por los recursos y en una disminución en la eficiencia de uso del 
carbono destinado a las raíces (Rubio et al., 2001). Esto sugiere que la segregación 
espacial de las raíces pertenecientes a una misma planta tiene la ventaja de aumentar la 
eficiencia de uso del carbono (Schenk et al., 1999; Semchenko et al., 2007a). En tal 
sentido, los sistemas radicales más eficientes son aquellos que minimizan la 
superposición de sus distintas raíces (Ge et al., 2000; Rubio et al., 2001). Para ello, las 
plantas deberían contar con mecanismos de reconocimiento de sus propias raíces, de 
modo de evitar crecer raíces nuevas en aquellos volúmenes de suelo ya explorados (y 
agotados) por las raíces que las precedieron en el tiempo (Rubio et al., 2001; 2003).
Si bien hay muchos estudios que tratan sobre la capacidad de las raíces de 
reconocer la identidad de sus vecinos y la determinación de los volúmenes de suelo 
ocupados, hay muy pocos estudios que describan los mecanismos subyacentes por los 
cuales ocurre el reconocimiento entre raíces (Mahall y Callaway, 1992; Maina et al.,
2002; Semchenko et al., 2007b).
Los trabajos clásicos que intentaron describir como ocurre el crecimiento radical 
sugerían que el agotamiento de los recursos del suelo creado por las raíces es 
probablemente el factor que actúa como señal para determinar la trayectoria de las 
raíces en activo crecimiento (Fitter y Strickland, 1991; Larigauderie y Richards, 1994).
Sin embargo, estudios recientes sugieren que los mecanismos de reconocimiento 
posiblemente involucren compuestos de señalización entre las raíces más que el status 
nutricional de suelo. (Semchenko et al., 2007; Biedrzycki et al., 2010). Falik et al.
(2005) encontraron que las raíces de Pisum sativum tenían la capacidad de detectar y 
evitar la proliferación de las raíces cerca de objetos inanimados y sugirió que las 
secreciones radicales que se acumulan en la vecindad de los obstáculos físicos son los 
que median esta respuesta. Semchenko et al., (2007a) encontraron resultados que van en 
la misma línea. En este trabajo observaron que había una gran acumulación de 
compuestos auto inhibitorios en pequeños volúmenes de raíces que producían la 
inhibición de crecimiento de otras raíces, siendo esta respuesta revertida por la adición 
de CA, el cual suponen que adsorbe compuestos carbonados presentes en los exudados 
radicales. El hecho de que en algunos estudios la identidad de las raíces vecinas 
provoque un patrón de respuesta diferente puede implicar que las secreciones radicales 
no solamente revelan la presencia de una raíz vecina, sino también la identidad 
(Semchenko et al., 2007a). Si bien se sabe que las raíces secretan señales químicas hacia 
la rizósfera que catalizan interacciones entre plantas y organismos del suelo (Broz et al.,
2007; Broeckling et al., 2008) no esta bien determinado si los compuestos presentes en 
los exudados radicales pueden actuar como señales para evitar la competencia entre 
raíces. 
Experimentalmente, los efectos de los exudados radicales pueden ser 
manipulados agregando al sistema de crecimiento, materiales con la capacidad de 
adsorberlos directamente del suelo. El CA tiene poca afinidad por compuestos 
inorgánicos, como los nutrientes, pero adsorbe fuertemente moléculas orgánicas 
(Schenk et al., 1999). Diferentes trabajos se han realizado en esta línea citando a modo
de ejemplo los realizados por Mahall y Callaway (1992), Semchenko et al. (2007a) y 
Falik et al. (2005). En estos trabajos, utilizando diferentes especies, encontraron que el
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obstáculos físicos (Falik et al., 2005; Semchenko et al., 2007a), o no permitía que las
raíces se reconocieran, haciendo que las raíces no cesaran en su crecimiento como 
ocurría en el tratamiento sin agregado de CA (Mahall y Callaway 1992). Trabajos
recientes han puesto en duda la confiabilidad de utilizar CA en estudios sobre alelopatía 
y competencia entre plantas, debido a que en algunas especies modifica el crecimiento 
general de las plantas por un aumento en la disponibilidad de algunos nutrientes, 
particularmente fósforo y nitrógeno (Lau et al., 2008; Weiβhuhn y Prati, 2009). Sin
embargo, los resultados obtenidos por estos autores no son concluyentes. En el caso de 
los resultados obtenidos por Lau et al. (2008) sólo dos de las seis especies estudiadas
vieron afectado su crecimiento por el agregado de carbón activado. Por otro lado, las 
conclusiones obtenidas por Weiβhuhn y Prati (2009) posiblemente surjan a partir de un
manejo poco adecuado (i.e. carencia de ciclos de lavado del CA) previo a su 
incorporación al medio de cultivo. Las causas directas que ligan las moléculas exudadas 
por las plantas, la segregación radical y la capacidad de interacción entre las plantas no 
han sido demostradas. 
Como alternativa al uso de CA para adsorber exudados radicales se realizaron 
ensayos donde se agregaba permanganato de potasio (KMnO4) cuya efecto es el de 
oxidar compuestos orgánicos (Falik et al., 2005) u ortovanadato de sodio (Na3VO4) que 
inhibe el proceso de secreción de exudados radicales (Biedrzycki et al., 2010). Los 
beneficios asociados a la utilización del CA radican en que sólo adsorben los exudados 
radicales, sin alterar la estructura de los mismos, permitiendo en caso de ser necesario la 
recuperación y purificación de los exudados que fueron retenidos.
1.4 Arabidopsis thaliana COMO PLANTA MODELO
Para examinar el efecto de los exudados radicales en el reconocimiento entre raíces, se 
enfocarán los estudios en el proceso de autoreconocimiento y el efecto en la arquitectura 
radical. Debido a la abundancia de información genética, fácil manipulación y tiempo 
corto de crecimiento, en esta tesis se utilizará a Arabidopsis como planta de estudio. 
Desde hace más de veinte años, los biólogos especialistas en plantas comenzaron a 
buscar un organismo modelo apropiado para realizar estudios detallados que utilicen, en 
conjunto, la biología molecular y genética (Meinke et al., 1998). Los candidatos 
posibles para ser utilizados como plantas modelo incluían al tomate, tabaco y petunia 
entre otros, pero la atención se fue posando en Arabidopsis thaliana, una pequeña planta 
de la familia de las Brassicaceae que se distribuye normalmente en toda Europa, Asia y 
Norteamérica. Existe una amplia variedad de ecotipos, siendo Columbia y Landsberg 
erecta los considerados como estándar para la realización de estudios moleculares y 
genéticos. El genoma de Arabidopsis está organizado en 5 cromosomas y contiene 
aproximadamente 20000 genes. El ciclo de vida completo desde la germinación hasta la 
maduración de las primeras semillas se completa en un lapso de 6 semanas. Debido al 
pequeño tamaño de la planta es posible crecerlas tanto en placas de Petri como en 
macetas en un invernáculo o en un laboratorio con luz artificial (Meinke et al., 1998; 
Pigliucci 2002).
Arabidopsis fue utilizada como modelo genético primero por Laibach (tabajando con el
ecotipo Ler en primer instancia) en Europa en 1943 y luego por Rédei en Estados 
Unidos en 1970. Rédei descubrió que el ecotipo Ler no era homogéneo, y de una de las 
subpoblaciones de Ler aislo el ecotipo Columbia, de crecimiento más vigoroso. No fue 
hasta el año 1983 cuando se desarrolló el mapa genético (Koornneef et al., 1983) y las 
publicaciones remarcaban la importancia de la utilización de esta planta en trabajos 
9sobre biología, fisiología y desarrollo (Meinke y Sussex, 1979; Somervielle y Ogren, 
1979; Koornneef et al., 1980) que los investigadores se volcaron hacia la utilización de 
Arabidopsis en forma mayoritaria para realizar sus ensayos. En los años 90 aparecieron 
los primeros trabajos con mutantes, que permitió la identificación de genes esenciales 
(detalladas en Meyerowitz y Somervielle, 1994). Estas mutaciones comprenden: 
interferencia en la gametogénesis, formación de semillas, desarrollo radical y de la parte 
aérea, floración, senescencia, vías de trasducción de señales, vías metabólicas, 
respuestas a hormonas, patógenos y señales ambientales, entre otros procesos celulares 
y fisiológicos (http://www.arabidopsis.org/abrc/catalog/mutant_ seed_17.html). Como 
herramienta adicional, el uso de mutantes se utilizó como paso inicial en la 
secuenciación del genoma entero de Arabidopsis, donde cientos de grupos de 
investigación trabajaron en conjunto para determinar la secuencia completa de 
Columbia hacia finales de la década de 1990 (The Arabidopsis Genome Initiative 2000). 
Como desventaja al uso de Arabidopsis como planta modelo podemos decir que no 
siempre es posible transferir los descubrimientos realizados en estas plantas a otras de 
interés agronómico.  
1.5 OBJETIVO GENERAL.
El objetivo general de la tesis es evaluar el efecto de los exudados radicales de 
A. thaliana en la arquitectura radical que adoptan las plantas y en el reconocimiento de 
la presencia e identidad de las raíces que las rodea.
1.6 HIPÓTESIS GENERALES.
1. Los compuestos de bajo peso molecular exudados por las raíces de 
Arabidopsis thaliana tienen incidencia en la determinación del número 
de raíces laterales y del reconocimiento de la presencia e identidad de 
raíces vecinas. 
2.  La presencia de raíces de plantas de otro ecotipo, aumenta la densidad 
de raíces laterales en la zona de interacción. En cambio, la presencia de 
raíces de plantas del mismo ecotipo, no modifica la densidad de raíces 
laterales. Esta diferencia está dada por la modificación de la arquitectura 
que adopta la raíz principal que no se ve alterada cuando la planta crece 
en forma aislada
3. Ante una condición de stress de P, se modifica la densidad de raíces 
laterales en la zona de interacción, exacerbándose la respuesta 
competitiva ante raíces de diferente ecotipo.
1.7 ORGANIZACIÓN DE LA TESIS
La tesis se organizó en cuatro capítulos, en el primero se detallan los 
antecedentes que justifican la realización de esta tesis. Los capítulos dos y tres, son 
experimentales. En los mismos se reportan resultados de experimentos en condiciones 
de esterilidad en placas de Petri con las plantas creciendo con un medio semisólido para 
que tengan un soporte adecuado y absorban los nutrientes necesarios para un normal 
crecimiento. En el capítulo dos se evaluará el rol de los exudados radicales en la 
adopción de la arquitectura radical de una planta creciendo en condiciones aisladas. En 
el capítulo tres, se presentarán los resultados referidos al rol de los exudados radicales 
en la adopción de la arquitectura radical cuando las plantas crecen en competencia por 
los nutrientes con otras plantas. En el capítulo cuatro, de discusión general, se discuten 
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los resultados obtenidos de los capítulos dos y tres, integrándolos entre sí y dentro del 
contexto general conocido, y se comentan los aportes originales de esta tesis y las 
posibles líneas de investigación a seguir generadas a partir de dichos resultados.
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CAPÍTULO 2: 
EFECTO DE LOS EXUDADOS RADICALES 
EN LA ARQUITECTURA RADICAL
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2.1. INTRODUCCIÓN
La arquitectura radical, definida como la configuración espacial del sistema 
radical, es un factor clave en la determinación de la habilidad de las plantas para 
adquirir recursos del suelo (Lynch, 1995; Fitter, 1991). El rango de ajuste de la 
arquitectura radical que las plantas pueden realizar para adecuarse a la heterogeneidad 
espacial y temporaria de los recursos es muy grande (Hodge, 2004). Se cree que las 
plantas tienen la capacidad de detectar la presencia de raíces vecinas y reconocer la 
identidad de las mismas, evitando el crecimiento en zonas del suelo donde ya está 
siendo explorado por las raíces de la planta o competir activamente por los recursos del 
suelo si las raíces vecinas pertenecen a otra planta (Schenk et al., 1999; de Kroon, 
2007).
Si bien hay muchos estudios que tratan sobre la capacidad de las raíces de 
reconocer la identidad de sus vecinos y la determinación de los volúmenes de suelo 
ocupados, hay muy pocos estudios que describan los mecanismos subyacentes por los 
cuales ocurre el reconocimiento entre raíces. Semchenko et al. (2007a) observó que 
había una gran acumulación de compuestos auto-inhibitorios en pequeños volúmenes de 
raíces que producían la inhibición de crecimiento de otras raíces, siendo esta respuesta 
revertida por la adición de carbón activado. El hecho de que en algunos estudios la 
identidad de las raíces vecinas provoque un patrón de respuesta diferente puede implicar 
que las secreciones radicales no solamente revelan la presencia de una raíz vecina, sino 
también la identidad (Semchenko et al., 2007a).
El CA es una sustancia que se obtiene a partir de la carbonización de 
diferentes compuestos, como madera o huesos y se caracteriza por poseer un gran 
número de poros de tamaño pequeño, que varía entre 10 y 500 M (Pan y van Staden, 
1998). Debido a esta característica posee alta afinidad por compuestos de polaridad 
intermedia, como aquellos presentes en los exudados radicales (Mahall y Callaway,
1992). Es por esta razón que el CA se ha utilizado en diferentes trabajos para evaluar el 
efecto de los exudados radicales, asumiendo que el agregado de CA disminuía la 
concentración de ellos en la rizósfera, dando como consecuencia una neutralización del 
efecto de los mismos (Mahall y Callaway, 1992; Falik et al., 2005; Semchenko et al., 
2007a).
El objetivo de este capítulo es examinar el efecto de los exudados radicales en 
el reconocimiento entre raíces, enfocándome en el proceso de autoreconocimiento y el 
efecto posterior en la arquitectura radical. Planteé dos hipótesis específicas para este 
capítulo con respecto al efecto de agregar CA al medio de crecimiento de las plantas. 
Hipótesis 2.1: las raíces de Arabidopsis thaliana tienen la capacidad de sensar la 
presencia de sus raíces laterales y reconocerlas, evitando la superposición de los 
volúmenes de agotamiento durante su crecimiento. Los metabolitos secundarios son los 
encargados de mediar esta respuesta. Hipótesis 2.2: la adsorción de los exudados por 
parte del carbón activado disminuye la concentración en la rizósfera de compuestos que 
son responsables de la determinación del número de raíces laterales, dando como 
resultado una disminución en el número final de raíces laterales.
2.2 MATERIALES Y MÉTODOS
Todos los ensayos fueron realizados en esterilidad para descartar la posibilidad 
de que los efectos encontrados se deban a la interacción con los microorganismos que 
habitan en la rizósfera. 
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Material vegetal y condiciones de crecimiento
Semillas de Arabidopsis thaliana, ecotipos Landsberg erecta (Ler) y Columbia
(Col), fueron facilitadas por el grupo de investigación del Dr. Javier Botto (IFEVA, 
Instituto de Investigaciones Fisiológicas y Ecológicas, Buenos Aires). Estos ecotipos de 
A. thaliana son los considerados como estándar para la realización de estudios 
moleculares y genéticos, ya que se dispone de una amplia colección de mutantes y 
líneas endocriadas (www.arabidopsis.org.ar). Las semillas se desinfectaron 
superficialmente usando hipoclorito de sodio 5% (v/v) durante 15 minutos, luego del 
cual se hizo un breve lavado con etanol 70% (v/v) y por último se realizaron tres 
lavados con agua destilada estéril. Luego de la desinfección se colocaron en placas de 
Petri con agar 0.8% (p/v) y fueron sometidas a un tratamiento de frío (4ºC) durante dos 
días, seguido de una exposición durante dos horas a luz roja para homogeneizar la 
germinación de las semillas y luego se las colocó en oscuridad durante dos días a 25ºC.  
Las plantas de 5 días se transfirieron a tubos con solución nutritiva o placas de Petri de 
15 cm de diámetro a una cámara de cultivo con luz continua (65 μmol m-2s-1 PAR) y 25 
± 2ºC. El medio de cultivo que se utilizó fue uno desarrollado especialmente para 
Arabidopsis thaliana, denominado ATS (Arabidopsis thaliana salts medium, Cuadro
2.1, Williamson et al., 2001).
Cuadro 2.1. Composición molar del medio ATS. El pH se ajusta a 5.5 con K2HPO4 
2.5mM.
MACRONUTRIENTES
Compuesto Concentración
KNO3 5 mM
KH2PO4 2.5 mM
MgSO4 2 mM
Ca(NO3)2 2 mM
MICRONUTRIENTES
H3BO3 70 μM
FeEDTA 50μM
MnCl2 14μM
NaCl 10μM
ZnSO4 1μM
CuSO4 0.5μM
Na2MoO4 0.2μM
CoCl2 0.01μM
Experimento 1: Efecto del CA en la concentración de los compuestos fenólicos 
secretados por las raíces.
El CA adsorbe fuertemente compuestos orgánicos (Mahall y Callaway, 1992; 
Falik et al., 2005; Semchenko et al., 2007a). Para eliminar cualquier efecto posible de
las impurezas o nutrientes que pudiera contener el CA, que puede afectar el crecimiento 
de las plantas, tanto en sentido positivo como negativo (Lau et al. 2008, Weiβhuhn y
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Prati 2009), el mismo fue lavado con 200 ml de agua destilada. De acuerdo a ensayos
preliminares realizados, se determinó que la dosis óptima de CA que se utilizará para 
todos los experimentos será de 5 g/L, debido a que dosis menores no cubren totalmente 
a la placa y dosis mayores poseen un efecto inhibitorio del crecimiento de las plántulas. 
El objetivo de este ensayo fue determinar el efecto del CA en la adsorción de los 
compuestos que son liberados hacia la rizósfera, como por ejemplo las proteínas y los 
compuestos fenólicos.
Se realizó un ensayo factorial con dos niveles de ecotipo (Ler y Col) y dos 
niveles de CA (0 y 5 g/L), con 20 repeticiones para cada factor. Se transfirieron 
plántulas de A. thaliana ecotipos Ler y Col en tubos de 2 cm de diámetro con 10 ml de 
medio ATS (Cuadro 2.1) con y sin el agregado de CA en una dosis de 5 g/L. 
Las plantas se colocaron en un agitador orbital programado a 90 rpm durante 
20 días. Pasado ese lapso de tiempo, se removieron las plantas y el medio de cultivo se 
filtró, liofilizó y resuspendió en 3 ml de agua destilada estéril. Medí proteínas totales 
por el método de Lowry (Lowry et al., 1951) y compuestos fenólicos por el método de 
Folin-Ciocalteau (Singleton et al., 1999). Ambas técnicas son colorimétricas, las 
proteínas se miden con un espectrofotómetro a una longitud de onda de 580 nm y los 
compuestos fenólicos a 760 nm. 
Experimento 2: Efecto del CA en la arquitectura radical.
Este ensayo se condujo como un ensayo factorial con dos factores (CA y 
ecotipo) y 10 repeticiones de cada tratamiento. El factor CA constó de dos niveles (0 y 5
g/L) y los ecotipos evaluados fueron Ler y Col. El objetivo de este ensayo fue 
determinar el efecto del CA en la arquitectura radical que adoptan las plantas.
Las plántulas se transfirieron en placas de Petri de 15 cm de diámetro con 100 
ml de medio ATS y agar 1.2 % (p/v). En el tratamiento con CA, se resuspendieron 0.5 g 
de CA en 4 ml de agua destilada en tubos de ensayo, y luego de esterilizarlos, se 
distribuyó homogéneamente en la superficie de las placas que contendrán el medio de 
cultivo ya solidificado. En la parte superior de cada placa, a una distancia de 1.5 cm, se 
realizó un corte y se retiró una porción del agar para permitirle a la parte aérea de las 
plantas una mejor aireación (para mayor detalle, ver Fig. 2.1). Las plantas se colocaron 
en el centro de la ventana artificial resultante del corte, se sellaron con Parafilm® y se 
colocó en posición vertical, separadas entre sí por soportes. Luego de 20 días de 
crecimiento, debido a que las placas con CA se dificulta el tomar una imagen 
digitalizada que posteriormente permita analizar las imágenes, se copiaron las 
trayectorias radicales en film plástico transparente y luego se escanean. Posteriormente, 
se cosecharon las plantas y se secaron a 60 ºC durante 48 horas para determinar peso 
seco. Las imágenes escaneadas se analizaron utilizando el programa público Image J 
(http://rsbweb.nih.gov/ij). Se realizaron las siguientes mediciones: longitud de raíz 
principal, número de raíces laterales, longitud de raíces laterales, longitud de raíces 
laterales por unidad de raíz lateral, índice de crecimiento vertical (VGI, Grabov et al.,
2005, Fig. 2.2), número total de contactos entre raíces y número de contactos entre
raíces por unidad de raíz lateral. El VGI representa el coseno del ángulo que se forma 
entre el vector de gravedad y la punta de la raíz principal. Si la raíz principal crece con 
una trayectoria casi linear, El VGI es 1, describiendo en forma adecuada el crecimiento 
radical. Los contactos entre raíces se definen como el número de veces que las raíces 
laterales se cruzan, ya sea entre raíces laterales o con la raíz principal.
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Figura 2.1. Esquema representativo del experimento 2. a) agregado de medio de cultivo 
a las placas de Petri, b) adición del CA a la mitad de las placas preparadas en el paso 
a), c) extracción de una porción del medio solidificado para permitir la correcta 
aireación de la parte aérea, d) trasplante de las plántulas de A. thaliana. 
Figura 2.2. Definición visual de VGI en Arabidopsis thaliana. Extraído de Grabov et al. 
(2005). 
Experimento 3: Efecto del agregado de exudados radicales externos en la 
arquitectura radical. 
En este experimento, se intentó exacerbar el efecto de los exudados radicales 
en la arquitectura radical que adoptan las plantas mediante la adición de exudados 
radicales de otras plantas de A. thaliana del mismo ecotipo (Col). Para ello primero se 
puso a crecer plantas de A. thaliana en tubos de 2 cm de diámetro con 10 ml de medio 
ATS sin el agregado de CA bajo las mismas condiciones del ensayo 1. Luego de 20 
días, las plantas se transfirieron individualmente a otro tubo con 1 ml de agua destilada 
estéril y se la dejó en agitación durante 24 horas. Pasado ese tiempo, las plantas fueron 
extraídas y el líquido conteniendo los exudados recolectado. Se realizó un ensayo 
factorial en placas de Petri con medio ATS y agar 1.2 % (p/v) donde los factores fueron 
+
(a) (b) (c) (d)
16
exudados (0 plantas; 3 plantas; 6 plantas y 12 plantas agregados en dos fechas 
diferentes, al día 0 y día 10 del transplante) y CA (0, 5 g/L). El número de repeticiones 
para cada tratamiento fue 6. Las secreciones provenientes de tres y seis plantas fueron 
agregadas inmediatamente antes del realizar el transplante y se las dejó crecer durante 
20 días. Las secreciones de 12 plantas se agregaron 6 inmediatamente antes de realizar 
el trasplanta y 6 al día 10 del trasplante. Los parámetros de crecimiento que se midieron 
fueron los mismos que en el ensayo 2.
Experimento 4: Efecto del CA y los exudados radicales en la arquitectura 
radical: ¿reconocimiento o crecimiento?
El objetivo de este ensayo fue evaluar la capacidad de reconocimiento de las 
raíces laterales de las plantas con CA adicionado al medio de cultivo del ensayo 2 
cuando las plantas crecieron originalmente sin CA agregado al medio de cultivo.
En una primer etapa se pregerminaron semillas de A. thaliana ecotipo Col en 
erlenmeyers de 50 ml con 30 ml de medio ATS, a los cuales se les realizó el mismo 
tratamiento de pregerminación que en los ensayos anteriores. Las plántulas de 5 días se 
colocaron en un agitador orbital a 90 rpm durante 10 días. Pasado ese lapso, las 
plántulas fueron transferidas a placas de Petri, una por placa, con 100 ml de medio ATS 
agar 1.2 %. En este tiempo, las plantas poseen entre 4 y 5 raíces laterales, las cuales 
fueron orientadas en dos pares para que la raíz inmediatamente superior en su 
trayectoria de crecimiento chocara a la raíz lateral de la posición distal, distanciadas 
entre ellas por 1 cm (Fig. 2.3). Se realizaron tres tratamientos: 0 g/L de CA más la 
adición de 1ml del medio de cultivo líquido que contiene exudados radicales de la 
misma planta, 5 g/L de CA agregado al medio de cultivo y el tratamiento control que no 
tiene CA ni exudados radicales. Para cada tratamiento el número de repeticiones fue de 
10. Las placas se colocaron de forma aleatoria en una cámara de cultivo con luz 
continua (65 μmol m-2s-1 PAR) y 25 ± 2 ºC. Se midió el comportamiento de los dos 
pares de raíces en rumbo de colisión 3 días luego de transferidas a la placa de Petri (si se 
cruzaron o evitaron) y se las dejó crecer 4 días más para evaluar el crecimiento general 
de las plantas. Se midió el número de raíces laterales, la longitud total de las raíces 
laterales, la longitud de raíces laterales por unidad y el número de cruces entre raíces 
totales de la misma forma que en los ensayos anteriores. 
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Figura 2.3. Esquema representativo del experimento 4. a) crecimiento de las plantas en 
medio ATS líquido sin agregado de CA; b)  trasplante a placas de Petri; c) orientación 
a mano de las raíces (la distancia entre la raíz superior y la inferior es de 1 cm).
Análisis estadístico 
Los experimentos siguieron un diseño completamente aleatorizado que se 
analizó mediante ANOVA. Se testeó la homogeneidad de varianzas utilizando el test de 
Bartlett. En caso de rechazarla (p<0.01), los datos fueron transformados. En caso de que 
los efectos estudiados fueron significativos (p<0.05), se realizaron tests de comparación 
de medias utilizando LSD. 
2.3 RESULTADOS
Experimento 1: Efecto del CA en la concentración de los compuestos fenólicos 
secretados por las raíces.
Como se esperaba, la concentración total de proteínas medida por el método de 
Lowry no se modificó significativamente por el agregado de CA al medio de cultivo. 
No hubo diferencias en la concentración de proteínas entre los diferentes ecotipos (Fig. 
2.4a). En contraste, en el tratamiento donde se adicionó CA, hubo una disminución en la 
concentración de compuestos fenólicos de más del 90 % en ambos ecotipos (p<0.01, 
Fig. 2.4b). Además observé en las raíces de Col aproximadamente 38 % menos 
compuestos fenólicos exudados, siendo estas diferencias estadísticamente significativas 
(p<0.05).
(a) (b) (c)
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Figura 2.4. Efecto del agregado de 5 g/L de CA en la concentración de diferentes 
compuestos exudados por las raíces de A. thaliana ecotipos Ler y Col al medio de 
cultivo líquido: a) proteínas extracelulares totales y; b) concentración total de 
compuestos fenólicos presentes en el medio de cultivo. Los factores del ensayo fueron: 
Ecotipo (Ler y Col) y CA [control (-CA) y 5 g/L de CA adicionados al medio de cultivo 
(+CA)]. Las barras vacías representan el tratamiento –CA, las barras llenas el 
tratamiento +CA. Las barras representan los datos promedio de 20 plantas +/-SE. 
Letras diferentes (a>b>c) corresponden a diferencias significativas entre los 
tratamientos (p<0.05, por medio de LSD).
Experimento 2: Efecto del CA en la arquitectura radical.
La figura 2.5 muestra el crecimiento de las plantas en Placas de Petri con (a) y 
sin (b) CA agregado al medio de cultivo. El efecto del CA fue similar en ambos 
ecotipos. No observé ninguna interacción significativa entre los factores ecotipo y CA
en todas las mediciones hechas a las plantas (Cuadro 2.2). La acumulación total de 
biomasa no se vio afectada por el agregado de CA a las placas (Fig. 2.6a), pero fue un 
25 % mayor en Col que en Ler (p<0.05). Tampoco se observaron diferencias por el 
agregado de CA al medio de cultivo en los pesos secos de los tallos (Fig. 2.6b). Sin 
embargo, la partición de fotoasimilados hacia la raíz respondió al agregado de CA (Fig. 
2.6c, Cuadro 2.2), siendo un 40 % mayor en promedio cuando tienen CA en el medio de 
cultivo. También se observaron diferencias entre ecotipos en la partición de asimilados 
hacia la raíz, siendo para el caso de Col, un 29 % mayor que en Ler (Fig. 2.6c).
19
Figura 2.5. Arquitectura radical de A. thaliana ecotipo Ler creciendo en placas de 
Petri: a) con y b) sin el agregado de 5g/L CA. Las flechas rojas muestran el inicio y el 
final de una raíz representativa.
El agregado de CA no tuvo efectos sobre la raíz principal, ya que no se 
observaron diferencias entre los tratamientos en la longitud de la raíz principal (Fig. 
2.6e, Cuadro 2.2) ni en el VGI (Cuadro 2.2). Sin embargo, el CA ejerció un fuerte 
efecto en las raíces laterales. Observamos una disminución en el número de raíces 
laterales en un 38 % en Ler y un 27 % en Col (Fig. 2.6d), pero esta disminución es 
compensada por un aumento en la longitud de raíces laterales por unidad de raíz lateral 
(83 % en Ler y 96 % en Col) (Fig. 2.6f; Cuadro 2.2). Esta compensación resulta en la 
falta de efecto en el agregado de CA en la longitud total de las raíces laterales (Cuadro
2.2). 
Cuando las plantas crecieron sin CA agregado al medio de cultivo, los 
contactos entre raíces (laterales entre si y con la principal) fueron aproximadamente tres 
(Fig. 2.7a, Cuadro 2.2). La adición de CA aumentó significativamente el número de 
contactos hasta 8 en Ler y a 10 en Col (Fig. 2.7a, Cuadro 2.2). Si se expresa el número 
de contactos por unidad de raíz lateral, el agregado de CA provocó un aumento del 300  
% en ambos ecotipos (Fig. 2.7b). 
a) b)
1cm
1cm
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Cuadro 2.2 – Valores F, niveles de significancia (entre paréntesis) y comparaciones de 
medias del Ensayo 2. Los factores considerados fueron Ecotipo (Ler y Col) y CA
[control (– CA) y 5 g/L de CA agregado al medio de cultivo (+CA)].
Comparación de medias
Factores
Ecotipo CA
Ecotipo CA
Interacción
E x CA
Ler Col -/CA +/CA
Biomasa 5.65 (*) 0.05 (NS) 1.51 (NS) b a a a
Biomasa tallo 3.13 (NS) 0.02 (NS) 1.16 (NS) a a a a
Biomasa raíz 6.96 (*) 5.14 (*) 0.49 (*) b a b a
Relación raíz-tallo 3.66 (NS) 0.45 (NS) 2.62 (NS) a a a a
Longitud raíz principal 0.14 (NS) 1.18 (NS) 2.17 (NS) a a a a
VGI 0.75 (NS) 1.37 (NS) 0.08 (NS) a a a a
Número de raíces laterales 0.42 (NS) 6.46 (*) 0.02 (NS) a a a b
Longitud laterales 2.38 (NS) 0.15 (NS) 0.01 (NS) a a a a
Long. Laterales promedio 1.45 (NS) 14.59 (**) 1.07 (NS) a a b a
Contactos entre raíces 0.62 (NS) 20.16 (**) 0.24 (NS) a a b a
En el test de comparación de medias a>b. Letras similares en las medias significa que 
no hay diferencias entre los tratamientos al 0.05 % por medio de LSD. * y ** = 
diferencias significativas al 0.05 0.01 %, respectivamente. NS = diferencias no 
significativas al 0.05 %. 
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Figura 2.6. Efecto del agregado en placas de Petri de 5g/L de CA en el medio de cultivo 
de plantas de A. thaliana ecotipos Ler y Col en: a) acumulación total de biomasa; b) 
peso seco del tallo; c) peso seco de la raíz; d) longitud total de la raíz primaria; e) 
número de raíces laterales; y f) longitud total de raíces laterales por unidad de raíz. 
Los factores considerados fueron: Ecotipo (Ler y Col); y CA [control (– CA) y 5 g/L de 
CA adicionados al medio de cultivo (+CA)]. Las barras vacías representan el 
tratamiento –CA, las barras llenas el tratamiento +CA. Las barras representan los 
datos promedio de 10 plantas +/- SE.
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Figura 2.7. Efecto del agregado en placas de Petri de 5g/L de CA en el medio de cultivo 
de plantas de A. thaliana ecotipos Ler y Col en: a) número total de contactos entre 
raíces y; b) número de contactos entre raíces por unidad de raíz lateral. Los factores 
considerados fueron: Ecotipo (Ler y Col); y CA [control (– CA) y 5 g/L de CA
adicionados al medio de cultivo (+CA)]. Las barras vacías representan el tratamiento –
CA, las barras llenas el tratamiento +CA. Las barras representan los datos promedio 
de 10 plantas +/- SE.
Experimento 3: Efecto del agregado de exudados radicales externos en la 
arquitectura radical. 
La acumulación de biomasa total, la longitud de la raíz principal, la longitud 
de raíces laterales y el índice de crecimiento vertical no fue afectada por el agregado de 
CA o exudados de otras plantas de Col. (Cuadro 2.3). Otros parámetros radicales si 
fueron afectados por ambos factores habiendo en algunos casos una interacción 
significativa CA-exudados. La observación general es que la adición de exudados de 
otras plantas del mismo ecotipo revierte en forma total o parcial el efecto del CA sobre 
la arquitectura radical y el reconocimiento de la identidad de las raíces (Fig. 2.8). En
general, la adición de exudados de tres plantas es suficiente para compensar los efectos 
del CA. La adición de exudados provenientes de más plantas (6 o 12) no provee efectos 
adicionales. El número de raíces laterales disminuye ligeramente cuando se agregan 
exudados radicales en plantas creciendo sin CA en el medio de cultivo, pero hay una 
reducción sustancial en el número de raíces laterales observadas cuando se agrega CA al 
medio de cultivo (Fig. 2.8a). Esta reducción en el número de raíces laterales debido al 
agregado de CA al medio de cultivo fue parcialmente revertido cuando los exudados 
radicales fueron adicionados. La longitud total de las raíces laterales no fue afectada 
significativamente por los tratamientos. Sin embargo cuando analizamos este parámetro 
como la longitud de raíces laterales por unidad de raíz lateral, observamos que fue 
afectado significativamente en forma positiva por el agregado de CA al medio de 
cultivo (Fig. 2.8b). Este efecto se revirtió completamente por el agregado de exudados 
radicales  provenientes de otras plantas. La adición de exudados radicales disminuyó la 
longitud de las raíces laterales por unidad de raíz lateral un 40 % (Fig. 2.8b). La adición 
de exudados radicales en las placas de Petri no produjo ninguna modificación en la 
distribución espacial de las raíces laterales o en el número de contactos en las plantas 
que crecen sin CA (Fig. 2.8c), pero tiene un fuerte efecto en las plantas que crecen con 
CA. Un dato interesante es que la adición de exudados radicales revierte el efecto del 
CA en el número de contactos entre raíces (Fig. 2.8c), siendo adición de exudados 
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provenientes de tres plantas  suficiente para revertir el número de contactos entre raíces 
y el número de contactos entre raíces por unidad de raíz lateral (Fig. 2.8d).
Cuadro 2.3 – Valores F, niveles de significancia (entre paréntesis) y comparaciones de 
medias del Ensayo 2. Los factores considerados fueron Exudados (0, 3, 6 y 12 plantas 
de A. thaliana ecotipo Col); y CA [control (– CA) y 5 g/L de CA agregado al medio de 
cultivo (+CA)].
Factores
Comparación de 
medias
Exudados CA
Interacción
E x CA
Exudados CA
Biomasa 2.17 (NS) 1.27 (NS) 1.26 (NS) a a a a a a
Long raíz principal 1.69 (NS) 2.00 (NS) 1.41 (NS) a a a a a a
VGI 0.67 (NS) 0.05 (NS) 0.33 (NS) a a a a a a
Número de raíces laterales 2.59 (*) 88.03 (**) 10.86 (**) b ab a a a b
Long. raíces laterales 1.19 (NS) 0.52 (NS) 0.50 (NS) a a a a a a
Long. raíces laterales 
promedio
13.48 (**) 85.47 (**) 18.75 (**) a b b b b a
Contactos entre raíces 18.9 (**) 42.45 (**) 22.78 (**) a b b b b a
En el test de comparación de medias a>b. Letras similares en las medias significa que 
no hay diferencias entre los tratamientos al 0.05 % por medio de LSD. * y ** = 
diferencias significativas al 0.05 0.01 %, respectivamente. NS = diferencias no 
significativas al 0.05 %. 
24
0
10
20
30
0 6
123
(a)
a
b ab ab
d
c cc
N
ú
m
e
ro
 d
e
 r
a
íc
e
s
la
te
ra
le
s
0.0
0.5
1.0
1.5
2.0
2.5
(b)
d cd d d
a
b bc bc
L
o
n
g
itu
d
 d
e
 r
a
íc
e
s 
la
te
ra
le
s
p
o
r 
u
n
id
a
d
 d
e
 r
a
íz
 (
cm
)
-/CA +/CA
0
5
10
15
(c)
b b b b
a
b b
b
C
o
n
ta
ct
o
s 
e
n
tr
e
 r
a
íc
e
s
-/CA +/CA
0.0
0.4
0.8
1.2 (d)
b b b b
a
b b
b
C
o
n
ta
ct
o
s 
e
n
tr
e
 r
a
íc
e
s
p
o
r 
u
n
id
a
d
 d
e
 r
a
íz
 la
te
ra
l
Figura 2.8. Efecto del agregado en placas de Petri de exudados radicales provenientes 
de 0, 3, 6 o 12 plantas del mismo ecotipo en la arquitectura radical de A. thaliana 
ecotipo Col creciendo con o sin el agregado al medio de cultivo de 5g/L de CA en: (a) 
número de raíces laterales; (b) longitud de raíces laterales promedio;(c) contactos 
entre raíces; (d) contactos entre raíces promedio. Los factores considerados fueron: 
Exudados (0, 3, 6 y 12 plantas de A. thaliana ecotipo Col); y CA [control (– CA) y 5 g/L 
de CA adicionados al medio de cultivo (+CA)]. Las barras representan los datos 
promedio de 6 plantas +/-SE. Las barras vacías representan al tratamiento control sin 
agregado de exudados radicales. Barras completas representan el agregado de 
exudados radicales provenientes de tres plantas. Barras con líneas horizontales 
representan el agregado de exudados radicales de seis plantas y las barras verticales 
corresponden al agregado de exudados radicales de 6 plantas en dos ocasiones (día 0 
del trasplante y día 10). Letras diferentes (a>b>c>d) corresponden a diferencias 
significativas entre los tratamientos (p<0.05, LSD). 
Experimento 4: Efecto del CA y los exudados radicales en la arquitectura 
radical: ¿reconocimiento o crecimiento?
No hubo reconocimiento de las raíces que fueron orientadas para cruzar a la 
que se encontraba en una posición distal en ninguno de los dos tratamientos a los 3 días 
de ser transplantadas (Fig. 2.9a), tampoco el número de contactos entre raíces laterales 
por unidad de raíz fue afectado por los tratamientos (Fig. 2.9b). Sin embargo, la 
arquitectura radical de las plantas del tratamiento con CA agregado al medio de cultivo 
se modificó significativamente al finalizar el ensayo (Fig. 2.10). En número de raíces 
laterales disminuyó un 40 % en el tratamiento +CA (p<0.01, Fig 2.10a), y la longitud 
promedio aumentó un 73 % en el mismo tratamiento (p<0.01, Fig. 2.10b). Con respecto 
a los contactos entre raíces, el número total fue dos veces mayor en el tratamiento +CA 
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(p<0.05, Fig. 2.10c) y finalmente, los contactos entre raíces laterales por unidad de raíz 
se triplicaron (p<0.01, Fig. 2.10d).
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Figura 2.9. Efecto de la adición de 5 g/L de CA o 1 ml de exudados radicales en las 
placas de Petri en la arquitectura radical de A. thaliana ecotipo Col al día 3 de 
trasplante: a) contactos totales entre raíces; y b) contactos entre raíces promedio. Las 
barras representan los valores promedio de 10 plantas para cada configuración +/-SE. 
Las barras vacías corresponden al tratamiento control, las barras llenas corresponden 
al tratamiento sin CA y la adición de 1 ml de exudados radicales y las barras 
horizontales representan al tratamiento con CA adicionado al medio de cultivo.
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Figura 2.10. Efecto de la adición de 5g/L de CA o 1 ml de exudados radicales a las 
placas de Petri en la arquitectura de A. thaliana ecotipo Col al día 7 luego de 
trasplantadas: a) número de raíces laterales; b) longitud de raíces laterales por unidad 
de raíz lateral; c) contactos totales entre raíces; d) contactos entre raíces laterales por 
unidad de raíz lateral. Las barras representan los valores promedio de 10 plantas para 
cada configuración +/- SE. Las barras vacías corresponden al tratamiento control, las 
barras llenas corresponden al tratamiento sin CA y la adición de 1 ml de exudados 
radicales y las barras horizontales representan al tratamiento con CA adicionado al 
medio de cultivo.
2.4 DISCUSIÓN
Muchos estudios han empleado tratamientos que involucran la adición de CA
al medio de cultivo para estudiar el efecto de metabolitos secundarios exudados por las 
raíces (Mahall y Callaway, 1992; Falik et al., 2005; Semchenko et al., 2007a; 
Goldwasser et al., 2008; Lau et al. 2008; Weißhuhn y Prati 2009), asumiendo que el CA
adsorbe compuestos carbonados presentes en las secreciones radicales, neutralizando su 
actividad en la rizósfera. En concordancia con lo observado por Lau et al. (2008) en
Festuca idahoensis, Nassella lepida, Elymus glaucus y Centaurea solstitialis y 
Semchenko et al. (2007a) en Avena sativa, en los experimentos con Arabidopsis el  CA
no afectó significativamente el crecimiento. En contraposición a estos resultados Lau et 
al. (2008) y Weißhuhn y Prati (2009), observaron que el CA afectó el crecimiento 
general de las plantas. Estos efectos negativos del CA sobre el crecimiento podrían 
deberse a que en estos trabajos el CA no se lavó con agua destilada para remover el 
exceso de nutrientes o contaminantes que pueda traer antes de ser utilizado El CA posee 
un gran número de poros pequeños y adsorbe preferencialmete compuestos orgánicos de 
polaridad intermedia (como por ejemplo los metabolitos secundarios). Los mecanismos 
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específicos por el cual se produce este fenómeno de adsorción aún no se conocen. Con 
estos ensayos se demostró que el CA retiene una porción de los metabolitos 
secundarios, específicamente compuestos fenólicos exudados por las raíces de 
Arabidopsis thaliana, sin afectar otros compuestos que también son exudados por las 
raíces, como las proteínas (Fig. 2.4). El crecimiento de las plantas de Arabidopsis, 
evaluada como la acumulación total de biomasa no fue afectada por el agregado de CA
al medio de cultivo, aunque si se afectó la partición hacia la raíz (Fig. 2.6), siendo 
igualmente posible comparar los tratamientos realizados en nuestro trabajo para evaluar 
el rol de los metabolitos secundarios en la arquitectura radical de las plantas de 
Arabidopsis. El efecto principal que ejerció el CA fue el de afectar a la arquitectura 
radical, al modificar el número y longitud de las raíces laterales que emergen de la raíz 
principal y la partición de fotoasimilados hacia las raíces (Fig. 2.6).
Es bien sabido que la arquitectura radical está genéticamente determinada, 
pero que las características físicas y químicas del suelo son las que la determinan en 
última instancia (Fitter, 1991; Lynch, 1995). Ni la solidez del agar ni el CA utilizado en
estos ensayos impidió mecánicamente la exploración radical y los recursos están 
distribuidos homogéneamente y en concentraciones óptimas en toda la placa, por lo 
tanto podemos decir que la arquitectura radical observada en estos experimentos es la 
definida genéticamente por la planta, incluyendo los compuestos químicos que exudan 
hacia la rizósfera y la capacidad de reconocer y responder a la presencia de raíces 
vecinas. Cuando el CA fue agregado al medio de cultivo, las plantas produjeron 
consistentemente menos raíces laterales pero más largas. Ambas respuestas se 
compensan, dando como resultado un efecto no significativo en la longitud total de las 
raíces laterales. Las diferencias consistentes entre los tratamientos control y con CA en 
todos los experimentos indican que las secreciones radicales efectivamente contribuyen 
con la regulación de la morfología de ambos ecotipos de Arabidopsis, además de que 
esta regulación está restringida al desarrollo de raíces laterales. El hecho de que la 
adición de CA no tiene ningún efecto en el crecimiento de la raíz principal sugiere que 
el blanco de acción de los metabolitos secundarios retenidos por el CA específicamente 
son las raíces laterales. 
Los resultados obtenidos apoyan en mayor medida la segunda hipótesis que 
planteamos al comenzar este trabajo, es decir que dentro de los exudados que son 
retenidos por la matriz del CA estarían aquellos que determinan el número final de 
raíces laterales. Al tener menor número de raíces laterales, para obtener la misma 
acumulación final de biomasa ocurrieron mecanismos compensatorios de crecimiento. 
En los tres ensayos donde se evaluaron los cambios que se producen por el agregado de 
CA al medio de crecimiento, se observó un menor número de raíces laterales, pero más 
largas en promedio. Las raíces laterales más largas tienen mayor probabilidad de 
cruzarse y esto podría explicar porque aumentó considerablemente el número de cruces 
entre raíces.
Cuando se agregaron secreciones radicales de otras plantas del mismo ecotipo 
de Arabidopsis thaliana de manera artificial al medio de cultivo (Fig. 2.8), los cambios 
producidos por el agregado de CA en la superficie del agar se revirtieron y las raíces 
recuperaron la arquitectura radical característica de las plantas del tratamiento control. 
Las plantas que crecieron con CA y exudados en el medio de cultivo mostraron un 
número intermedio de raíces laterales entre los tratamientos sin agregado de exudados 
radicales. La longitud de las raíces laterales fue similar a la de las plantas sin agregado 
de exudados radicales ni CA, pero la longitud promedio fue similar a la de las plantas 
sin CA. Es por esta razón que el número de contactos no difiere significativamente al  
tratamiento control. Como la concentración de metabolitos secundarios en la solución es 
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muy baja (Fig. 2.4b), la cantidad de exudados radicales agregados a las placas de Petri 
en el ensayo 3 posiblemente no sean suficientes para generar algún cambio considerable 
en el tratamiento sin CA (Fig. 2.8 columnas de la izquierda). 
En el último ensayo realizado se igualaron las probabilidades de que las raíces 
se crucen al orientarlas artificialmente en rumbo de colisión. No se observaron
diferencias significativas entre tratamientos con y sin CA (Fig. 2.8) pero si se 
observaron diferencias en la arquitectura radical final (Fig. 2.9) que adquieren las 
plantas. Este experimento confirmó que los resultados que se observaron en los 
experimentos anteriores no se deben a la ausencia de reconocimiento entre las raíces 
laterales por la disminución de los metabolitos secundarios, sino a la disminución de 
compuestos involucrados en la determinación del número de raíces laterales. El 
incremento en el número de contactos entre raíces laterales finales se debe, al igual que 
en el ensayo dos, a que las raíces laterales son más largas en promedio, aumentando la 
posibilidad de que las mismas se crucen, incrementando el número final.
La completa comprensión de la determinación y la regulación de la 
arquitectura radical requieren que conozcamos exactamente que procesos de 
señalización son los involucrados. La formación de raíces laterales en Arabidopsis es 
muy sensible a los factores ambientales, tales como la disponibilidad de fósforo y 
nitrógeno (Linkhor et al., 2002) y daño mecánico (Ditengou et al., 2008). También se
sugiere que el status nutricional interno coordina el desarrollo de las raíces laterales 
(Zhang y Forde, 1998). La formación de raíces laterales está mediada por auxinas
(Casson y Lindsey, 2003) y una red de genes relacionados (Malamy, 2005; Ditengou et 
al., 2008). Ensayos adicionales deberán realizarse para determinar el rol de las auxinas
en este proceso.
Los exudados radicales de Arabidopsis thaliana están compuestos por 
metabolitos primarios y secundarios, los cuales poseen una gran actividad biológica 
(Badri et al., 2008; De-la-Pena et al., 2008). Los metabolitos secundarios suministran
una fuente de carbono específica que sostiene la comunidad rizosférica microbiana 
(Broeckling et al., 2008). Evidencias recientes sugieren que en estas especies algunos
fitoquímicos son exudados de forma activa por las raíces por la acción de los 
transportadores ABC localizados en las células epidérmicas de la raíz (Loyola-Vargas et 
al., 2007; Badri et al., 2008). Las proteínas exudadas por las raíces juegan un rol muy
importante en la iniciación de la interacción con las bacterias del suelo, determinando 
posteriormente el tipo de interacción que establezca, ya sea positiva o negativa 
dependiendo del tipo de microorganismo (De-la-Pena et al., 2008).
En futuros ensayos, la posibilidad de identificar los compuestos fenólicos que 
quedan retenidos en la matriz del CA para analizar los efectos que produce en la 
arquitectura radical o la capacidad de las raíces laterales de reconocerse, permitirá 
conocer en mayor detalle la función de cada uno de los metabolitos, las rutas 
metabólicas que regulan y posiblemente podamos establecer como es el proceso de 
reconocimiento de la presencia e identidad de las raíces laterales.
2.5 CONCLUSIONES
En este capítulo se comparó el efecto de la presencia de CA en la 
determinación de la arquitectura radical y la habilidad de reconocimiento entre raíces 
laterales en Arabidopsis thaliana. Los principales hallazgos fueron que el CA retiene 
selectivamente una porción de exudados radicales y que produce una modificación en la 
arquitectura radical que adopta la planta. Las plantas tienen menor cantidad de raíces 
laterales que son mas largas en promedio, no afectando la acumulación de biomasa. 
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Por limitaciones asociadas a la metodología empleada, no fue posible sacar 
conclusiones con respecto al rol de los compuestos que quedaron retenidos por el CA en 
el reconocimiento entre las raíces laterales, debido a que si bien el número de contactos 
entre raíces se triplica, este fenómeno puede deberse a que las raíces laterales al ser más 
largas tienen mayor probabilidad de cruzarse o que, independientemente del largo de las 
raíces laterales, este comportamiento era debido a la ausencia de los metabolitos 
secundarios que componen una porción de los exudados radicales que intervienen en el 
reconocimiento de la presencia de raíces.
A partir de los resultados obtenidos, sería interesante continuar el presente 
trabajo aislando y caracterizando los compuestos fenólicos que quedaron retenidos por 
la matriz del CA, para determinar aquellos cuya función es esencial para la 
determinación y regulación de la arquitectura radical de las plantas.
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CAPÍTULO 3:
ARQUITECTURA Y CRECIMIENTO 
RADICAL AFECTADO POR LA COMPETENCIA 
DE PLANTAS VECINAS
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             3.1 INTRODUCCIÓN
Una de las características del ambiente en el cual crecen las plantas es la 
presencia o ausencia de raíces vecinas. Para comprender la interacción entre las 
diferentes raíces es importante conocer como las plantas detectan y responden a la 
presencia de sus vecinas y también al nivel nutricional del suelo. Si las raíces no pueden 
reconocer a sus vecinas, responderán a la competencia de acuerdo a la forma en que 
cada una de las plantas vecinas alteran los recursos disponibles (Calaway, 2002). En 
cambio, si detectan y responden activamente a la presencia de sus vecinas, las 
interacciones entre ellas no están reguladas solamente por la disponibilidad de los 
recursos del suelo (Callaway, 2002). En condiciones de campo, con excepción de las
zonas desérticas, las plantas crecen próximas a otros individuos que pueden pertenecer a 
la misma especie o a especies diferentes, generándose una competencia por los recursos 
tanto aéreos como subterráneos (Aphalo y Ballaré, 1995; Aerts, 1999). Durante el
crecimiento de las raíces de plantas no aisladas, la probabilidad de que la trayectoria de 
elongación de una raíz en particular se cruce con la de otra raíz es alta, dando como 
resultado que ambas raíces compitan por los recursos del suelo. Este es un proceso no 
deseado debido a que un volumen de suelo es explorado simultáneamente por diferentes 
raíces al mismo tiempo (Ge et al., 2000) causando una reducción en la cantidad de 
nutrientes adquiridos por unidad de biomasa radical, disminuyendo la eficiencia de 
adquisición de nutrientes de la planta entera (Rubio et al., 2001).
Un factor que determina la plasticidad fenotípica de una especie es el status 
nutricional del suelo. La baja disponibilidad de un nutriente en particular, determinaría 
que las plantas aumenten el crecimiento de sus órganos subterráneos, (Schenck et al., 
1999) aumentando la competencia con otras plantas por la adquisición de los nutrientes. 
Es aún prematuro generalizar sobre la importancia de la competencia de los sistemas 
radicales con respecto a los gradientes de concentración de los nutrientes (Casper y
Jackson, 1997). En el caso del fósforo, se ha observado en algunas especies que la baja 
disponibilidad determina que el sistema radical se modifique disminuyendo la longitud
de la raíz principal y aumentando el número y longitud de raíces laterales y pelos 
radicales (Lynch, 1995; Bates y Lynch, 1996).
Los estudios realizados para evaluar la respuesta de las raíces a la competencia 
están basados en modelos de simulación (Brisson y Reynolds, 1997) y en ensayos en 
condiciones controladas (Maina et al., 2002; Weiβun y Prati, 2009, por citar unos
pocos). Con estas aproximaciones se evalúan solamente los cambios que ocurren en la 
producción de biomasa aérea y radical, sin explicar como se altera la arquitectura 
radical en respuesta a la presencia de plantas vecinas. La dificultad de explicar estos 
cambios radica principalmente en las plantas utilizadas como modelos, tales como 
arbustos (Brisson y Reynolds, 1994; Mahal y Callaway, 1992) y soja (Glycine max, 
Maina et al., 2002), que poseen sistemas radicales muy profusos y se extienden hacia la 
profundidad del perfil, dificultando la precisión al momento del muestreo. En 
Arabidopsis thaliana se han realizado ensayos donde observaron como respondían a la 
presencia de plantas vecinas, pero sólo se centraron en la evaluación de los cambios que 
ocurrían en la parte aérea, además de trabajar con RIL’s de ecotipos no identificados o 
mutantes (Cahill et al., 2005; Weinig et al., 2006; Bossdorf et al., 2009; Willis et al., 
2010).
Los objetivos de este capítulo son i) evaluar el efecto de la presencia de 
plantas vecinas sobre la arquitectura radical de Arabidopsis; y ii) analizar el rol de los 
exudados radicales y la disponibilidad de P en el medio sobre el proceso de 
reconocimiento de raíces vecinas. Las hipótesis a poner a prueba son 3.1: las raíces de 
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Arabidopsis tienen un comportamiento invasivo ante la presencia de raíces de diferente 
ecotipo y un comportamiento de no-respuesta ante la presencia de raíces de plantas del 
mismo ecotipo; 3.2: ante una situación de déficit de P, el comportamiento invasivo de 
las raíces de la planta objetivo se ve exacerbado; 3.3: el agregado de CA tiene como 
consecuencia el no-reconocimiento de la identidad ni presencia de las raíces vecinas, 
por lo que se modifica el patrón de arquitectura radical, adoptando un comportamiento 
de no-respuesta. 
3.2 MATERIALES Y MÉTODOS
Material vegetal y condiciones de crecimiento
Semillas de Arabidopsis thaliana, ecotipos Ler y Col de genotipo salvaje 
fueron obtenidas a partir de plantas cultivadas en nuestro laboratorio. Las semillas se 
desinfectaron superficialmente usando hipoclorito de sodio 5% (v/v) durante 15 
minutos, luego del cual se hizo un breve lavado con etanol 70% (v/v) y por último se 
realizaron tres lavados con agua destilada estéril. Luego de la desinfección se colocaron 
las semillas en placas de Petri con agar 0.8% (p/v) y se sometieron a un tratamiento de 
frío (4ºC) durante dos días, seguido de una exposición durante dos horas a luz roja para 
homogeneizar la germinación de las semillas y luego se las colocó en oscuridad durante 
dos días a 25ºC. Para cada unidad experimental, tres plantas de 5 días de edad se 
transfirieron a placas de Petri de 15 cm de diámetro con 100 ml de medio ATS 1.6% de 
agar (Williamson et al., 2001), distanciadas entre ellas por 2.5 cm; a una cámara de
cultivo con luz continua (65 μmol m-2s-1 PAR) y 25 ± 2ºC. La distancia entre plantas se 
eligió a partir de ensayos preliminares de forma tal de asegurar que las plantas no se 
sombrearan entre ellas.
Ensayo de competencia entre dos ecotipos de A. thaliana
Para determinar la capacidad de reconocimiento entre las raíces y evaluar los 
cambios en la arquitectura radical que se producen por la presencia de una planta 
vecina, se realizó un ensayo factorial en bloques (por fecha de transplante) con tres 
factores: i) ecotipo (E), Ler y Col; ii) Condiciones de crecimiento (CDC), tratamiento 
principal (plantas creciendo sin limitación nutricional ni carbón activado (CA)); 
tratamiento con CA (plantas creciendo con 2500 M KH2PO4  y CA, 5 g/L en la placa 
de Petri); tratamiento sin fósforo (P) ( plantas creciendo con 10 M KH2PO4 sin CA en 
el medio de cultivo); iii) vecino (V), V1= dos plantas del mismo ecotipo,  V2= una 
planta de cada ecotipo, V3= dos plantas de diferente ecotipo. En el tratamiento sin P, 
para mantener constante la concentración de potasio se agregó KCl 2.5mM. La 
combinación ecotipo-vecino está detallada en la Cuadro 3.1. El número de repeticiones 
para cada tratamiento fue 8 (4 por cada fecha de trasplante).
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Cuadro 3.1. Detalle de la interacción Ecotipo-Vecino.
Vecino Ecotipo
V1 Ler Ler Ler
V2 Ler Ler Col
V3 Col Ler Col
V1 Col Col Col
V2 Col Col Ler
V3 Ler Col Ler
Las plantas se dejaron crecer durante 21 días. Pasado ese lapso de tiempo, los 
sistemas radicales de las tres plantas fueron calcados en un papel de film transparente y 
escaneadas para poder ser analizadas mediante el programa Image J 
(http://rsbweb.nih.gov/ij). Al finalizar el proceso de calcado, la planta de la posición 
central se cosechó y fue secada a 60ºC durante 48 horas para realizar las 
determinaciones de biomasa.
Mediciones
Las mediciones se realizaron solamente en la planta que se encontraba en la 
posición central. Se evaluó biomasa total, radical y aérea; longitud de raíz principal, de 
raíces laterales y promedio; número de raíces laterales; superficie ocupada por la raíz 
objetivo en la placa; número, longitud total (incluyendo a la raíz principal) y superficie 
ocupada por las raíces en la zona de interacción, además del ángulo que forma la raíz 
principal, definido por el ángulo que se forma desde el cuello de la raíz hacia la punta 
(Fig. 3.1). En caso de que la punta de la raíz se oriente hacia la derecha de la zona de 
interacción, se le asignó, arbitrariamente el signo positivo. En caso de que la punta de la 
raíz quede a la izquierda de la zona de interacción, al valor del ángulo observado se le 
asignó el signo negativo.
La zona de interacción se define como el rectángulo que se forma entre el 
cuello de la raíz de cada una de las plantas hasta la punta de la raíz (Fig. 3.1).
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Ángulo de la raíz 
principal
Zona de interacción
derechaZona de interacción
izquierda
Raíz objetivo
Raíces acompañantes
Figura 3.1. Modelo experimental del crecimiento de las plantas. Definición de cada 
zona de interacción y del ángulo que forma la raíz principal.
Análisis estadísticos
Los experimentos siguieron un diseño completamente aleatorizado en bloques 
que se analizó mediante ANOVA. Se testeó homogeneidad de varianzas utilizando el 
test de Bartlett. En caso de rechazarla (p<0.01), los datos fueron transformados. En caso 
de que los efectos estudiados fueron significativos (p<0.05), se realizaron tests de 
comparación de medias utilizando LSD. 
Debido a la complejidad del ensayo, se realizaron contrastes específicos para 
evaluar los cambios que se produjeron en la arquitectura radical a cada lado de la zona 
de competencia. Los contrastes se realizaron utilizando el test de Scheffé. 
3.3 RESULTADOS
Biomasa y arquitectura radical general de las plantas
En ambos ecotipos, la acumulación de biomasa no fue afectada por el agregado 
de CA (3.2b y 3.3b) pero disminuyó en un 20 % ante el déficit de P (Fig 3.2c y 3.3c). 
En Ler no se observaron diferencias de crecimiento de acuerdo a la identidad de la 
planta vecina excepto en el tratamiento sin P (Fig. 3.2). Cuando las plantas crecieron 
con dos vecinos de diferente ecotipo (V3), las plantas acumularon un 64 % más de 
biomasa que el tratamiento control (V1). Sin embargo, cuando Col es la planta situada 
en la posición central, no presentaron diferencias significativas entre las combinaciones 
de vecino para cada contraste realizado (Fig. 3.3).
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Cuadro 3.2. Valores p del análisis de varianza de las variables que describen el 
crecimiento general de la planta situada en la posición central de la placa de Petri. Los 
factores considerados fueron: Condiciones de crecimiento, CDC (tratamiento principal, 
tratamiento con CA, tratamiento sin P); Ecotipo (E1 = Ler y E2 = Col); Vecino (V1= 
dos plantas del mismo ecotipo, V2= una planta de cada ecotipo V3= dos plantas de 
diferente ecotipo). (*) Resalta los valores p menores a 0.05.
Longitud de raíces
Biomasa 
total
Principal Laterales Laterales 
promedio
Número 
laterales
Superficie Ángulo
E 0.43 0.79 0.14 0.95 0.22 0.22 0.7
CDC <0.01* <0.01* <0.01* <0.01* <0.01* <0.01* <0.01*
V 0.20 0.80 0.42 0.20 0.08 0.87 0.71
E*CDC 0.45 0.24 <0.01* 0.18 0.16 0.09 0.75
E*V 0.20 0.17 0.03* 0.63 0.09 0.13 0.43
CDC*V 0.01* 0.23 0.08 0.89 0.15 0.37 0.81
E*CDC*V 0.17 0.37 0.13 0.48 0.14 0.16 0.92
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Figura 3.2. Acumulación de biomasa en Ler de acuerdo a la identidad de vecino. (a) 
Ler creciendo con 2500 M H2PO4- y sin CA en el medio de cultivo (Principal); (b) Ler 
creciendo con CA (5g/L) en el medio de cultivo (Con CA) y (c) Ler creciendo con 10 
M H2PO4- (Sin P). Cada barra representa el promedio de 8 plantas ± SE. Letras 
diferentes (a>b) corresponden a diferencias significativas (p<0.05) por medio de 
contrastes por el test de Scheffè entre LLL-LLC; y LLL-CLC dentro de cada panel.
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Figura 3.3. Acumulación de biomasa en Col de acuerdo a la identidad de vecino. (a) 
Col creciendo con 2500 M H2PO4- y sin CA en el medio de cultivo (Principal); (b) Col 
creciendo con CA (5g/L) en el medio de cultivo (Con CA) y (c) Col creciendo con 10 
M H2PO4-  (Sin P). Cada barra representa el promedio de 8 plantas ± SE. 
La longitud de la raíz principal de las plantas del tratamiento con CA fue un 25
% menor que las del tratamiento principal, mientras que en el tratamiento sin P no se 
diferenció del tratamiento principal (Cuadro anexo 1). En la figura 3.4 se observa que el 
número, longitud total y longitud promedio de raíces laterales fue menos afectado por la 
identidad de la raíz vecina y por el P que por el agregado de CA. El número de raíces 
laterales de las plantas que crecieron con CA en el medio de cultivo fue un 25 % menor 
en ambos ecotipos. En cambio, las plantas sometidas a un déficit de P no tuvieron 
diferencias con respecto al tratamiento principal (Fig 3.4a y b). La longitud total de 
raíces laterales del tratamiento con CA fue 48 % menor, mientras que las plantas del 
tratamiento sin P no tuvieron diferencias con respecto al tratamiento principal (Fig. 3.4c 
y d, Cuadro anexa 1). Realizando el cociente entre estas dos variables, se obtuvo la 
longitud de raíces laterales promedio y se observó que en el tratamiento sin P no hubo 
diferencias con respecto al tratamiento principal, mientras que en las plantas del 
tratamiento con CA, la longitud promedio aumentó un 21 % (Fig.3.4e y f). También se 
evaluó el ángulo que formó la raíz principal (Fig. 3.5). En las plantas del tratamiento 
principal las raíces formaron un ángulo de 6 grados y su orientación fue hacia la 
izquierda, mientras que en los tratamientos donde se varió alguna de las condiciones de 
crecimiento, se observó una reducción de aproximadamente 90 %, cambiando incluso la 
orientación predominante en el tratamiento con CA de izquierda a derecha (Fig. 3.5, 
Cuadro anexa 1). Por último se evaluó la superficie que ocupaba la planta ubicada en la 
posición central y se observó que aquellas que crecieron con CA, la superficie 
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disminuyó un 40 %, mientras que en las plantas que fueron sometidas a un déficit de P 
no presentaron diferencias significativas (Cuadros 3.2, anexo 1).
En la Cuadro 3.2, se observó que la interacción CDCxV fue significativa para 
el factor biomasa. En las plantas del tratamiento sin P, aquellas que crecieron con un 
vecino de cada ecotipo (V2) sufrieron una disminución del 10 % con respecto a las 
plantas que crecieron con dos plantas del mismo ecotipo (V1, considerado como 
condición control), pero cuando crecieron con dos plantas de diferente ecotipo (V3) 
aumentaron su crecimiento en un 33 % (Cuadro 3.2). En las plantas del tratamiento 
principal y las del tratamiento con CA, no se observaron diferencias en el crecimiento 
de acuerdo a la identidad del vecino. La segunda interacción significativa que se 
encontró fue ExCDC (Cuadro 3.2) para la longitud de raíces laterales. En Ler, la 
longitud de las raíces laterales de las plantas que crecieron sin P fueron un 24 % menor 
con respecto al tratamiento principal, mientras que las plantas que crecieron con CA la 
longitud de las raíces laterales fue 48 % menor. En Col, en las plantas del tratamiento 
sin P, la longitud de las raíces laterales fue 32 % mayor con respecto al tratamiento 
principal, mientras que en el tratamiento con CA, la longitud fue 47 % menor. La última 
interacción significativa fue ExV también en la longitud de raíces laterales (Cuadro 3.2). 
En Ler no se observaron diferencias entre los tratamientos, pero en Col cuando las 
plantas crecieron con dos plantas de diferente ecotipo (V3, Cuadro 3.1), la longitud de 
las raíces laterales fue 42 % mayor con respecto al tratamiento V1.
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Figura 3.4. Efecto del fósforo, vecino y la adición de 5 g/L de CA al medio de cultivo 
sobre la arquitectura radical de A. thaliana sobre: (a) número de raíces laterales en 
Ler; (b) número de raíces laterales en Col; (c) longitud total de raíces laterales en Ler; 
(d) longitud total de raíces laterales en Col; (e) longitud promedio de raíces laterales 
en Ler y (f) longitud promedio de raíces laterales en Col según las condiciones de 
crecimiento para las tres combinaciones de vecino. Los factores considerados fueron: 
condiciones de crecimiento, CDC (principal, con CA, sin P); Ecotipo ( Ler y Col); 
Vecino (V1= dos plantas del mismo ecotipo, LLL, CCC; V2= una planta de cada 
ecotipo, LLC, CCL y V3= dos plantas de diferente ecotipo CLC, LCL). Las barras 
vacías corresponden a V1 de cada ecotipo, las barras negras a V2 y las barras 
cuadriculadas a V3. Cada barra representa el promedio de 8 plantas ± SE.
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Figura 3.5. Efecto del fósforo, vecino y la adición de 5 g/L de CA al medio de cultivo 
sobre el ángulo que forma la raíz principal entre el cuello y la punta de la raíz de A. 
thaliana en: (a) Ler y (b) Col. Los factores considerados fueron: condiciones de 
crecimiento, CDC (principal, con CA, sin P); Ecotipo (Ler y Col); Vecino (V1= dos 
plantas del mismo ecotipo, LLL, CCC;  V2= una planta de cada ecotipo, LLC, CCL y 
V3= dos plantas de diferente ecotipo CLC, LCL). Las barras vacías corresponden a V1
de cada ecotipo, las barras negras a V2 y las barras cuadriculadas a V3. Cada barra 
representa el promedio de 8 plantas ± SE.
Comparación del crecimiento de las plantas de acuerdo a los tratamientos en 
particular
En la Cuadro 3.3 están expresados los resultados obtenidos a partir de realizar 
contrastes entre el tratamiento principal y el tratamiento sin P (primer columna); y entre 
el tratamiento principal y el tratamiento con CA (segunda columna) con el objetivo de 
observar con mayor detalle como los tratamientos afectaron a los sistemas radicales de 
las plantas ubicadas en la posición central. Los contrastes se realizaron para tres 
variables que representan la variación de la arquitectura radical (longitud promedio, 
ángulo de la raíz principal y superficie ocupada por la planta) y el crecimiento general 
de la planta en condiciones de competencia (Cuadro anexo 1). 
No se encontraron diferencias significativas en la acumulación de biomasa en 
Col para ninguna de las situaciones contrastadas. Sin embargo, en Ler se observan
diferencias en el crecimiento debido al status nutricional cuando crecen con un vecino 
de cada ecotipo (V2) siendo menor cuando crecen sin P.
Cuando se analizó la longitud promedio de las raíces laterales, no se 
encontraron diferencias entre el tratamiento principal y el tratamiento sin P (Cuadro
3.3). En cambio se observaron diferencias debido al agregado de CA cuando Col creció 
con un vecino de cada ecotipo y con dos plantas de diferente ecotipo. No se encontraron
diferencias entre las diferentes combinaciones de vecino para Ler en la longitud 
promedio de las raíces laterales ni en el ángulo que forma la raíz principal. En Col 
observamos diferencias en el ángulo que forma la raíz principal cuando crece con un 
vecino de cada ecotipo (V2) cuando se comparó el efecto del agregado de CA (Cuadro
3.3).
Al evaluar la modificación de la superficie ocupada por la planta, no se 
encontraron diferencias debido a la disponibilidad de P en ninguna de las 
combinaciones de vecino, pero si debido al agregado de CA en Ler creciendo con una 
planta de cada ecotipo (V2) y con dos Col (V3). Cuando Col creció con dos Ler en la 
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placa de Petri (V3), se observaron diferencias en la superficie que ocupó el sistema 
radical cuando comparamos el efecto del agregado de CA (p=0.02, Cuadro 3.3). 
Cuadro 3.3. Valores p del análisis de contrastes ortogonales realizados de 
comparación de P (P0= 10 M H2PO4-; P1= 2500 M H2PO4-) y CA (CA0= sin CA; 
CA1= 5g/L por placa) mediante el test de Scheffè, de cuatro variables que describen el 
crecimiento general de la planta. (*) Resalta los valores p menores a 0.05, (**) resalta 
los valores p iguales o menores a 0.01. Los valores corresponden a la suma de la zona 
de interacción izquierda y derecha.
P0 vs. P1
CA0 vs 
CA1
LLL 0.09 0.94
LLC 0.04 (*) 0.09
CLC 0.88 0.29
CCC 0.22 0.94
CCL 0.99 0.42B
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LCL 0.6 0.74
LLL 0.51 0.08
LLC 0.95 0.7
CLC 0.69 0.25
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LCL 0.4 0.02 (*)
LLL 0.45 0.94
LLC 0.72 0.43
CLC 0.49 0.43
CCC 0.2 0.34
CCL 0.18 0.03 (*)
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LCL 0.93 0.68
LLL 0.45 0.62
LLC 0.09 <0.01 (**)
CLC 0.71 0.01 (**)
CCC 0.13 0.53
CCL 0.73 0.24
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LCL 0.48 0.02 (*)
Crecimiento en la zona de interacción
El Cuadro anexo 2 expresa los valores p observados de los contrastes 
ortogonales entre cada lado de la zona de interacción para tres variables: longitud total 
de raíces (incluyendo la raíz principal, Fig. 3.6 y 3.7), la superficie total ocupada por el 
sistema radical de la planta ubicada en la posición central (Fig. 3.8 y 3.9) y número de 
raíces laterales (Fig. 3.10 y 3.11). Para ninguna de las tres variables se encontraron 
diferencias entre lados cuando las plantas fueron sometidas a un déficit de P (Fig 3.6b, 
3.7b, 3.8b, 3.9b, 3,10b y 3.11b) ni cuando se agregó CA al medio de cultivo (Fig 3.6c, 
3.7c, 3.8c, 3.9c, 3,10c y 3.11c). En el tratamiento principal, se observó que las plantas 
modificaron su arquitectura radical sólo cuando crecían con una planta de cada ecotipo 
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(V2). En Ler la longitud total de raíces, fue 22 % más largas del lado izquierdo con 
respecto al lado derecho (p<0.01, Cuadro anexa 2 y Fig 3.6a), en la superficie ocupada 
por la planta, siendo un 55 % mayor del lado izquierdo que el derecho (p<0.01, Cuadro
anexa 2 y Fig 3.8a). Sin embargo, el número de raíces laterales no se modificó de 
acuerdo a la identidad del vecino (Cuadro anexo 2, Fig. 3.10a). Con respecto a Col, se 
encontraron diferencias en las tres variables evaluadas cuando las plantas crecieron con 
una planta de Ler a la derecha y una Col del lado izquierdo (V2). La longitud total de 
raíces fueron 22 % mayor del lado izquierdo (p<0.01, Cuadro 3.5 y Fig 3.7a); la 
superficie ocupada por las raíces, 48 % mayor del lado izquierdo (p<0.05, Cuadro 3.5 y 
Fig 3.9a) y el número de raíces laterales un 73 % mayor del lado izquierdo (p<0.01, 
Cuadro 3.5 y Fig 3.11a).
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(c) Sin P
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(b) Con CA
Longitud total de raíces (cm)
Figura 3.6. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre la 
longitud total de raíces (laterales más la principal) en ambos lados de la zona de 
interacción de A. thaliana ecotipo Ler sobre: (a) tratamiento principal; (b) efecto del 
agregado de CA; (c) efecto del déficit de P. Cada barra representa el promedio de 8 
plantas ± SE para cada tratamiento.  Los  símbolos * y ** corresponden a diferencias 
significativas entre lados realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 y p<0.01, 
respectivamente).
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Figura 3.7. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre la 
longitud total de raíces (laterales más la principal) en ambos lados de la zona de 
interacción de A. thaliana ecotipo Col sobre: (a) tratamiento principal; (b) efecto del 
agregado de CA; (c) efecto del déficit de P. Cada barra representa el promedio de 8 
plantas ± SE para cada tratamiento. Los  símbolos * y ** corresponden a diferencias 
significativas entre lados realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 y p<0.01, 
respectivamente).
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Figura 3.8. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre la 
superficie ocupada por el sistema radical en la placa de Petri en ambos lados de la 
zona de interacción de A. thaliana ecotipo Ler  sobre: (a) tratamiento principal; (b) 
efecto del agregado de CA; (c) efecto del déficit de P. Cada barra representa el 
promedio de 8 plantas ± SE para cada tratamiento. Los símbolos * y ** corresponden a 
diferencias significativas entre lados realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 
y p<0.01, respectivamente).
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15      10      5        0        5      10      15
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15      10      5        0        5      10      15
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Superficie ocupada por las raíces (cm2)
Figura 3.9. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre la 
superficie ocupada por el sistema radical en la placa de Petri en ambos lados de la 
zona de interacción de A. thaliana ecotipo Col sobre: (a) tratamiento principal; (b) 
efecto del agregado de CA; (c) efecto del déficit de P. Cada barra representa el 
promedio de 8 plantas ± SE para cada tratamiento. Los símbolos * y ** corresponden a 
diferencias significativas entre lados realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 
y p<0.01, respectivamente).
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Figura 3.10. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre el 
número de raíces laterales en ambos lados de la zona de interacción de A. thaliana 
ecotipo Ler  sobre: (a) tratamiento principal; (b) efecto del agregado de CA; (c) efecto 
del déficit de P. Cada barra representa el promedio de 8 plantas ± SE para cada 
tratamiento.  Los  símbolos * y ** corresponden a diferencias significativas entre lados 
realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 y p<0.01, respectivamente).
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CLL
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15      10       5        0        5      10      15
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15      10       5        0        5      10      15
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Figura 3.11. Efecto del fósforo y la adición de 5 g/L de CA medio de cultivo sobre el 
número de raíces laterales en ambos lados de la zona de interacción de A. thaliana 
ecotipo Col sobre: (a) tratamiento principal; (b) efecto del agregado de CA; (c) efecto 
del déficit de P. Cada barra representa el promedio de 8 plantas ± SE para cada 
tratamiento.  Los  símbolos * y ** corresponden a diferencias significativas entre lados 
realizado por medio de un test de Scheffé (p <0.05 y p<0.01, respectivamente).
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3.4 DISCUSIÓN
Diferentes trabajos estudiaron la respuesta en el crecimiento de algunas 
especies ante la presencia de vecinos de diferente identidad (Gersani et al., 2001; Falik 
et al, 2003; Gruntman y Novoplansky, 2004; Weinig et al., 2006; Semchenko et al., 
2007b). En estos trabajos no se ha determinado como se modifica la arquitectura radical
ante la presencia de vecinos. Esto puede deberse en parte al sistema en el cual se 
realizaron estos trabajos (macetas). La ventaja de trabajar con Arabidopsis thaliana
creciendo en placas de Petri, es que permite observar, además del crecimiento de la 
planta (Figs. 3.2 y 3.3), los cambios que ocurren en la arquitectura radical ante 
diferentes tipos de combinación de vecino y condiciones de crecimiento (Figs. 3.4 y 
3.5). La acumulación de biomasa de las plantas no fue afectada por la identidad del 
vecino. La única excepción fue el caso de Ler creciendo con dos Col en el tratamiento 
con bajo P (Fig. 3.2c), que creció 64 % más. En Col, esta respuesta no fue observada. 
Estos resultados indicarían que Ler fue más eficiente que Col en el uso del P en 
condiciones de baja disponibilidad del nutriente. Los trabajos encontrados en la 
literatura que evalúan la plasticidad fenotípica de las plantas en respuesta a la 
competencia (Weinig et al. 2006, Willis et al. 2010) no están realizados con Ler.
El principal hallazgo fue que las plantas que crecieron sin CA ni déficit de P, a 
pesar de tener la raíz principal la misma orientación y ángulo en ambos ecotipos (Fig. 
3.5), modificaron la distribución del sistema radical evitando la competencia con las 
plantas de diferente ecotipo, invadiendo la zona de crecimiento de la planta del mismo 
ecotipo (Figs. 3.6a, 3.7a, 3.8a, 3.9a, 3.11a). Este hecho indicaría la existencia de una 
señal de reconocimiento de la identidad genética del vecino, que provocaría un cambio 
en la distribución espacial del sistema radical. Cuando las dos plantas vecinas eran 
idénticas (sea del mismo o del otro ecotipo) la planta objetivo no modificó su 
distribución de raíces entre su sector izquierdo o derecho. Al ser de igual identidad sus 
vecinos de ambos lados, las señales recibidas serían iguales y simétricas por lo que no 
habría posibilidad de escape hacia uno u otro lado. En cambio, en el tratamiento en el 
cual uno de los dos vecinos era diferente, tanto Ler como Col reaccionaron igual: 
migraron una mayor proporción de raíces hacia el sector correspondiente a la planta de 
su propio ecotipo y evitaron la competencia con la raíz de ecotipo diferente. De este 
modo, la primer hipótesis de trabajo queda rechazada. Cuando las plantas crecieron con 
déficit de P no se observó modificación en los parámetros estudiados, lo cual podría 
interpretarse como una respuesta competitiva ante un déficit de P (Figs. 3.6c, 3.7c, 3.8c, 
3.9c, 3.10c, 3.11c). Este resultado indicaría que la capacidad de reconocimiento estaría 
regulada por la disponibilidad de P en el medio. Debido a que la información observada 
no es concluyente, se acepta parcialmente la hipótesis de trabajo número 3.2. En el caso 
de las plantas con CA adicionado al medio de cultivo la no-respuesta a la presencia de 
plantas vecinas se puede asociar al no reconocimiento de la presencia de plantas vecinas 
y crezca como si estuviera aislada debido a que los exudados radicales habrían sido 
retenidos por el CA, aceptando la hipótesis de trabajo número 3.3 (Figs. 3.6b, 3.7b, 
3.8b, 3.9b, 3.10 b, 3.11b).
Los resultados obtenidos sobre parámetros de la arquitectura radical difieren en 
parte de los presentados por Falik et al. (2003) y Gruntman y Novoplansky (2004).
Estos autores observaron que las plantas que crecían con vecinas de diferente identidad 
genética tenían mayor cantidad de raíces laterales y mayor longitud total en 
comparación con las vecinas de la misma identidad genética en aproximadamente un 20
%, mientras que en los experimentos de esta tesis no se encuentran diferencias en el 
número de raíces laterales ni en la longitud total de las mismas de acuerdo a la identidad 
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de la planta vecina. Las diferencias encontradas en estos parámetros se relacionaron 
solo a las condiciones de crecimiento. 
Ante el déficit de P, no se observó un mayor desarrollo del sistema radical en 
comparación de las plantas creciendo con buena disponibilidad de nutrientes (Bates y
Lynch., 1996; Linkhor et al., 2002; Lopez-Bucio et al., 2002). Esto indicaría que las 
plantas de Arabidopsis en situación de competencia, destinarían una parte importante de 
fotoasimilados en el reconocimiento de la identidad de la planta vecina, confiriéndole 
una menor plasticidad ante una situación de déficit nutricional. 
Los exudados radicales juegan un importante rol en diversos mecanismos 
rizosféricos, como la regulación del gravitropismo de la raíz principal (Basu et al., 
2007) y del patrón de aparición de raíces laterales (Malamy, 2005). La alternativa
experimental para eliminar el efecto de los exudados radicales que han utilizado muchos 
autores (e. g. Mahall y Callaway, 1992; Falik et al., 2003; Semchenko et al., 2007b) es
el agregado de CA bajo el supuesto básico que el CA retiene los metabolitos 
secundarios y de este modo permite aislar su efecto. En este trabajo, el efecto del 
agregado de CA fue similar  al reportado en el capítulo 2. Esto es, las plantas tuvieron 
menor número de raíces laterales pero éstas fueron más largas en promedio, y no hubo 
efecto alguno en términos de acumulación de biomasa. Este resultado no coincide con lo 
observado por Lau et al. (2008) y Weißhuhn y Prati (2009). Estos autores observaron
que el agregado de CA modificaba el crecimiento de algunas de las especies estudiadas, 
posiblemente debido a la modificación en la disponibilidad de algunos nutrientes. Esta 
modificación en la disponibilidad de nutrientes se deba posiblemente a que el CA no fue 
lavado para remover el exceso de iones. Antes de esterilizar el CA para agregárselo a las 
placas de Petri, se le realizan 30 lavados con agua destilada. Aunque el agregado de CA 
modificó la arquitectura radical de la planta en estudio (Cuadro 3.2 y Fig. 3.4), estas 
modificaciones no se vieron reflejadas en cambios en la distribución de las raíces en 
ningún lado de la zona de interacción (Figs. 3.6 a 3.11), aún en aquella combinación de 
vecino (V2) en donde encontramos diferencias significativas, sugiriendo que los 
metabolitos secundarios podrían estar involucrados en el reconocimiento de la identidad 
de la raíz vecina. Se podría considerar que no hubo reconocimiento de la identidad de la 
raíz vecina y por esta razón no hay modificación en la arquitectura radical, pero otra 
posibilidad es que el efecto observado sea por el menor desarrollo general del sistema 
radical observado en las plantas del tratamiento con CA.
 En futuros ensayos, la posibilidad de identificar los genes asociados a la 
modificación de la arquitectura radical en situación de competencia tanto con buena 
disponibilidad de nutrientes como en situación de déficit, nos ayudará a diseñar 
estrategias con perspectivas a futuro en cuanto a la disposición de las raíces en el 
espacio para maximizar la eficiencia de adquisición de nutrientes.
3.5 CONCLUSIONES
En este capítulo se comparó la habilidad de las raíces de A. thaliana en 
reconocer la presencia y la identidad de raíces vecinas cuando la planta es sometida a 
tratamientos de disponibilidad de P y del agregado de CA al medio de cultivo. A 
diferencia de lo planteado en la primera hipótesis, se observó que las plantas evitaron 
crecer en la zona de interacción de la planta vecina de diferente ecotipo modificando la 
distribución de sus raíces laterales e invadiendo la zona de interacción que comparte con 
la raíz del mismo ecotipo. Este fenómeno sólo se observó cuando las plantas crecían con 
buena disponibilidad de P y sin CA en el medio de cultivo. El efecto del déficit de P fue 
elevado en términos de biomasa, pero no afectó a la arquitectura radical en términos de 
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número de raíces laterales ni en la longitud total de las raíces laterales. Las plantas 
revirtieron la evasión a la competencia cuando las plantas crecían con un vecino de cada 
ecotipo, pero no se puede asegurar que este efecto se deba a un cambio en la 
composición de exudados que determinaría una mayor competencia, o que el efecto 
observado sea una consecuencia directa de un menor desarrollo general de las plantas, 
razón por la cual se acepta parcialmente la segunda hipótesis planteada. Al igual que lo 
observado en el Capítulo 2, el CA ejerció un relevante efecto en la arquitectura final de 
las plantas, afectando el número y longitud total de las raíces laterales. No hubo 
respuesta a la presencia de plantas vecinas en las plantas con CA en cuanto a la 
modificación de la arquitectura radical, pero no se puede asegurar que no hubo 
reconocimiento debido a la ausencia de metabolitos secundarios, por lo tanto se acepta 
parcialmente la hipótesis de trabajo número 3.
Como perspectiva a futuro, sería interesante trabajar con RIL´s de estos dos 
ecotipos para determinar los genes involucrados en la respuesta observada en la 
arquitectura radical. Con esta información se podría determinar si la evasión a la 
competencia en  raíces de A. thaliana está regulada a nivel genético, por una expresión 
diferencial de RNA en cada lado de la zona de interacción o simplemente por el 
reconocimiento de la identidad de los exudados radicales liberados. Esta información 
permitirá conocer con mayor detalle como es el mecanismo que opera en la distribución 
de las raíces en el espacio en condiciones de competencia.
50
CAPÍTULO 4: 
DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES GENERALES
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4.1. DISCUSIÓN GENERAL
La parte aérea de las plantas cumple la función de captación de luz y CO2 de la 
atmósfera, mientras que las raíces cumplen la función de absorción de agua y nutrientes. 
Ambos componentes son de vital importancia para el funcionamiento y supervivencia 
de las plantas superiores. Sin embargo, los estudios que se realizaron con respecto a la 
funcionalidad y regulación del sistema radical son menores en comparación con lo que 
se conoce de la parte aérea. Este hecho se puede asociar a dificultades metodológicas ya 
que las raíces crecen en un medio oscuro e inaccesible para la vista.
Se han empleado diferentes sistemas para sortear las complicaciones asociadas 
al estudio del sistema radical en el suelo. Entre ellos se encuentran los ensayos en 
hidroponia (Badri et al., 2008). Los resultados provenientes de estos ensayos no son un
fiel reflejo de lo que ocurre cuando las plantas crecen en su hábitat natural. Un sistema 
hidropónico abarca ensayos realizados tanto en medio líquido como sólido, 
considerando a los medios sólidos el agar y arena como soporte de crecimiento. En este 
sistema, las plantas no encuentran barreras físicas de crecimiento ni la flora microbiana 
característica de la rizósfera. Además, permiten cuantificar de forma exacta la biomasa 
y longitud radical, así como la arquitectura en plantas pequeñas, como es el caso de 
Arabidopsis.
Las raíces liberan hacia la rizósfera una gran cantidad de compuestos, algunos 
con una identidad conocida, como es el caso de los ácidos orgánicos (Gahoonia et al., 
2000) o compuestos de bajo peso molecular (de-la-Pena et al., 2008). Entre las 
funciones identificadas, se encuentra la alelopatía (Hierro y Callaway, 2003), y la
información del entorno que rodea al sistema radical (Hodge, 2004, Hodge et al., 2009). 
Conocer los procesos por los cuales ocurre el reconocimiento de la presencia e identidad 
de las raíces que rodean a una planta es importante para entender el proceso de 
competencia por los recursos del suelo.
En la presente tesis se analizaron los efectos de los exudados radicales, la 
presencia de raíces de plantas vecinas y el déficit nutricional en la arquitectura final de 
plantas de A. thaliana. El capítulo 2 estuvo enfocado en el efecto de los exudados de 
una misma planta en la arquitectura de A. thaliana creciendo aislada sin limitación 
nutricional o de espacio. Con la aproximación experimental utilizada, la planta adquirió
la arquitectura radical definida por su genotipo con la menor interferencia ambiental 
posible. Se incluyeron tratamientos con el agregado de CA bajo el supuesto que este 
compuesto retiene los exudados radicales que son liberados hacia la rizósfera (Mahall y 
Callaway, 1992). Partiendo de este supuesto, realizamos cuatro ensayos, de los cuales 
los resultados más relevantes están resumidos en la Fig. 4.1. En los trabajos previos 
donde se utilizó CA no se profundizó en la naturaleza de los compuestos que mediaban 
esta respuesta. De acuerdo a la literatura analizada hasta este momento, el presente es el 
primer reporte que analiza los compuestos retenidos por el CA. 
El agregado de CA tuvo como consecuencia que las plantas presentaran un 
menor número de raíces laterales. Las plantas compensaron esta merma aumentando la 
longitud de cada una de las raíces laterales y también la longitud promedio (Fig 4.1, 
tercer columna). El menor número de raíces laterales observado al agregar CA al medio 
de cultivo se revirtió al agregar exudados radicales provenientes de otras plantas, 
probablemente debido a la saturación de los sitios de adsorción del CA (Fig. 4.1 
segunda columna). Con estos resultados se puede aseverar que los exudados retenidos 
en el CA tienen fuerte incidencia en determinar el número de raíces laterales.
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Figura 4.1. Resumen de los resultados principales obtenidos en el capítulo 2. Letras 
diferentes (a>b>c) corresponden a diferencias significativas entre los tratamientos 
(p<0.05, por medio de test de LSD entre las diferentes variables dentro de cada 
tratamiento). 
Luego se realizó un ensayo para evaluar el rol del CA en la capacidad de 
reconocimiento de la presencia de las raíces laterales de la misma planta. Se pusieron 
plantas de Arabidopsis thaliana ecotipo Col a crecer en medio líquido sin agregado de 
CA. Se crecieron durante 10 días y luego se transfirieron a placas de Petri con y sin CA. 
En ese momento, las plantas tenían entre 4 y 5 raíces laterales. Al colocarlas en la placa, 
se orientó la primer y tercer raíz contando desde el cuello de la raíz principal hacia la 
segunda y la cuarta respectivamente. Se evaluó la capacidad de evadir a la raíz lateral de 
la posición inferior durante su crecimiento en un período de tiempo corto. Se observó
que las raíces laterales no pudieron evitar durante su crecimiento a la raíz lateral 
subyacente 3 días después del transplante a la placa de Petri. Sin embargo, al día 7 las 
plantas que crecieron con CA tenían mayor número de contactos entre raíces que las 
plantas del tratamiento control.
Los resultados del capítulo 2 concuerdan con los de Falik et al. (2005), quien 
también halló que el agregado de CA al medio de cultivo provocaba un incremento en la 
longitud de las raíces laterales del tratamiento con CA con respecto a las plantas del 
tratamiento control. Con respecto al efecto del agregado de CA en el sistema radical, 
observamos, al igual que Biedrzycki et al. (2010), que las plantas presentaban menor 
número de raíces laterales, pero nuestras plantas presentaban una mayor longitud, 
sugiriendo que no todos los exudados radicales son retenidos por el CA.
Por otro lado, lo resultados obtenidos extienden las observaciones de Mahall y 
Callaway (1992), quienes reportaron que el agregado de CA disminuía la capacidad de 
evasión entre raíces de diferentes plantas. Se encontró la misma respuesta pero con las 
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raíces de la misma planta, indicando que la señal de reconocimiento podría ser la 
misma. En la presente tesis, al igual que Semchenko et al. (2007 a) con Avena sativa, se 
encontró que el agregado de CA no deprime el crecimiento de las plantas. Sin embargo, 
Lau et al. (2008) y Weißhuhn y Pratti (2009) reportaron que el agregado de CA ejercía 
un efecto benéfico o detractor del crecimiento de la planta dependiendo de la especie. 
Posiblemente las observaciones reportadas por estos autores se deben a la ausencia del 
lavado del CA previo a su utilización. En este punto se ha hecho un aporte importante 
para futuros trabajos con CA, pues se determinó que se debe ser cuidadoso y lavar 
repetidas veces el CA para que no interfiera, ya sea de forma positiva o negativa en el 
crecimiento de las plantas, por el aporte de nutrientes o de sustancias potencialmente 
fitotóxicas.
En el capítulo 3 se estudió los efectos de la presencia de plantas vecinas sobre la 
arquitectura radical. Para ello, se diseñó un ensayo con plantas de dos ecotipos de A. 
thaliana (Col y Ler) creciendo en tres condiciones: control (principal), agregado de CA 
al medio de cultivo (con CA) y otra con déficit de P (sin P). 
Las plantas de A. thaliana sólo modificaron la distribución de las raíces en el 
espacio del tratamiento control Lo que se observó fue que los sistemas radicales de 
ambos ecotipos evitaban la competencia con las plantas de diferente ecotipo (Fig. 4.2) 
invadiendo la zona de crecimiento del sistema radical de la planta del mismo ecotipo. 
En este tratamiento, las plantas crecieron con plena disponibilidad de P y con sus 
exudados radicales presentes en el medio. Posiblemente, los compuestos que indican la 
presencia de raíces difieran en su composición entre ecotipos. Estas señales son 
sensadas por las plantas y junto a la plena disponibilidad de P dio como resultado que la 
planta en estudio alterara la disposición de las raíces en el espacio.
Figura 4.2. Esquema representativo de los cambios en la arquitectura radical de 
plantas de A. thaliana en respuesta a la presencia de plantas vecinas en el tratamiento 
control (buena disponibilidad de P y sin agregado de CA al medio de cultivo). El 
círculo representa la placa de Petri y el triángulo imperfecto al corte que se le hacía al 
agar para permitir la correcta aireación de las plantas.
En el tratamiento sin P, la planta no modificó su arquitectura radical en ninguna 
de las combinaciones de vecinos (Fig. 4.3). Diferentes hipótesis alternativas pueden 
explicar este fenómeno. Una hipótesis es que el déficit de P alteró la composición de 
exudados radicales y disminuyó la importancia de los compuestos responsables de la 
identidad genética de las plantas. Otra hipótesis es que la baja disponibilidad de P no 
alteró la composición de exudados radicales que informan sobre la identidad de las 
Mismo ecotipo
Diferente ecotipo
CONTROL (ver planta resaltada)
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plantas vecinas pero la respuesta evasiva de las raíces laterales estaría regulada por el 
nivel de P. Es decir, las plantas sensan la presencia de plantas vecinas y la identidad de 
las mismas, pero la estrategia de respuesta a la baja disponibilidad de P ocuparía un 
lugar de mayor jerarquía en la regulación del comportamiento de las raíces. Este hecho 
determina que las raíces exploren el mayor volumen de suelo posible.
Figura 4.3. Esquema representativo de los cambios en la arquitectura radical de 
plantas de A. thaliana en respuesta a la presencia de plantas vecinas en el tratamiento 
sin P (baja disponibilidad de P y sin agregado de CA al medio de cultivo). El círculo 
representa la placa de Petri y el triángulo imperfecto al corte que se le hacía al agar 
para permitir la correcta aireación de las plantas.
En el tratamiento con CA (Fig. 4.4), tampoco hubo respuesta a la presencia de 
plantas vecinas en ninguno de las combinaciones de vecino, posiblemente debido a que 
los exudados radicales responsables de la identificación genética de las raíces estén 
presentes en el medio de cultivo, pero adsorbidos en los poros del CA. Esto indicaría 
que los exudados radicales darían información de la identidad de la raíz vecina y que 
estructuralmente son compuestos fenólicos.
SIN P (no se ven efectos de los tratamientos) Mismo ecotipo
Diferente ecotipo
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Figura 4.4. Esquema representativo de los cambios en la arquitectura radical de 
plantas de A. thaliana en respuesta a la presencia de plantas vecinas en el tratamiento 
con CA (buena disponibilidad de P y con CA 5g/L agregado al medio de cultivo). El 
círculo representa la placa de Petri y el triángulo imperfecto al corte que se le hacía al
agar para permitir la correcta aireación de las plantas.
El agregado de CA modificó la arquitectura radical global de las plantas de la 
misma manera que cuando crecían aisladas. Es decir, las plantas tuvieron menor número 
de raíces laterales y más largas. A diferencia de lo observado en los ensayos realizados 
en el capítulo 2, el agregado de CA modificó la distribución de la raíz principal. El 
ángulo que adoptaba la raíz principal de las plantas del tratamiento con CA fue similar a 
aquellos que poseían las plantas cuando crecían aisladas. Se puede decir que los 
exudados retenidos en el CA afectarían la iniciación de las raíces laterales, y la 
percepción de las raíces vecinas que determina la respuesta a la competencia en la 
arquitectura radical que adoptan.
Los estudios realizados sobre competencia entre raíces están basados 
principalmente en especies arbustivas (Casper y Jackson, 1997; Brisson y Reynolds, 
1994, 1997; Schenk et al., 1999). Los sistemas radicales de estas plantas son
particularmente profusos y en general las observaciones se realizan sobre comunidades 
ya establecidas. Debido al tamaño del sistema radical, no es posible determinar como 
son los cambios en la distribución de las raíces en el espacio en pequeños lapsos de 
tiempo. 
Los ensayos de competencia realizados en situaciones de crecimiento controlado 
(Falik et al., 2003; Gersani et al., 2001; Semchenko et al., 2007b) evaluaron la respuesta
a la competencia midiendo solamente biomasa. No se encontraron diferencias en el 
crecimiento de las plantas de acuerdo con la identidad de la planta vecina cuando 
crecieron con buena disponibilidad de P. Sin embargo, cuando las plantas crecieron con 
baja disponibilidad de P, se observó en Ler que cuando crecía con dos Col, aumentaba 
su crecimiento en un 40 %. Cuando Col era la planta objetivo, no se observó
modificación alguna en el crecimiento independientemente de la identidad el vecino. 
Estos resultados indicarían que Col sería menos eficiente que Ler cuando crece en 
situaciones de déficit de P, indicando una menor tolerancia a la competencia en 
situaciones desfavorables. Weinig et al. (2006) y Willis et al. (2010)  estudiaron la
tolerancia a la competencia entre plantas del ecotipo Col y diferentes sets de líneas 
recombinantes (RIL’s) de A. thaliana de Col con un genotipo no conocido. En ellos sólo 
evaluaron los cambios ocurridos con la parte aérea de la planta. 
CON CA (no se ven efectos de los tratamientos) Mismo ecotipo
Diferente ecotipo
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Los exudados radicales juegan un importante rol en los mecanismos rizósféricos 
y afectan tanto a la raíz principal (Basu et al., 2007) como a las laterales (Malamy, 
2005). El agregado de CA en los ensayos realizados en el marco del capítulo 2 no
ejerció efecto alguno en la distribución espacial de la raíz principal. Sin embargo en los 
ensayos de competencia realizados en  el capítulo 3, se observó que el agregado de CA 
disminuyó el ángulo que formó la raíz principal desde 10º en el tratamiento principal a 
0º.
La retención por parte del CA de una porción de exudados radicales, 
específicamente los metabolitos secundarios, dio consistentemente como resultado 
plantas con menor número de raíces laterales y más largas (Figs. 2.6 y 3.4). Es posible 
afirmar en consecuencia que los metabolitos secundarios determinan esta respuesta. 
Dentro de los posibles compuestos candidatos están las auxinas, que se conoce juegan 
un rol importante en el desarrollo de las raíces laterales (Casson y Lindsey, 2003; 
Malamy et al., 2005).  Ensayos futuros permitirán determinar si las auxinas están
implicadas en la modificación de la arquitectura radical cuando crecían con dos plantas 
de diferente ecotipo.
4.2 CONTRASTACIÓN DE HIPÓTESIS
Hipótesis 1: Los compuestos de bajo peso molecular exudados por las raíces 
de Arabidopsis thaliana tienen incidencia en la determinación del número de raíces 
laterales y del reconocimiento de la presencia e identidad de raíces vecinas. 
Esta hipótesis fue puesta a prueba en los ensayos realizados en el capítulo 2 y se 
desdobló en dos hipótesis específicas (Pág. 18, Capítulo 2). Apruebo parcialmente esta 
hipótesis, ya que observé consistentemente que las raíces de A. thaliana cuando crecían 
con CA en el medio de cultivo, aumentaban el número de contactos entre las raíces 
laterales con respecto al tratamiento control. Además, a lo largo de la tesis, en todos los 
ensayos realizados observé que las plantas, cuando crecían con CA en el medio de 
cultivo, tenían menor número de raíces laterales y más largas (Figs. 2.6e y f y Figs. 3.4). 
En el primer ensayo del capítulo 2, observé que los medios de cultivo con CA tenían 
menor concentración de compuestos fenólicos (Fig 2.4b). Los compuestos fenólicos 
componen una porción de los metabolitos secundarios que son exudados por las raíces 
durante su ciclo de vida y de los cuales aún una parte de ellos no poseen una función 
conocida. Las auxinas regulan la formación de raíces laterales (Casson y Lindsey, 
2003), pero no es posible aseguran que son las únicas involucradas en la determinación 
del número final de raíces laterales que adopta una planta. 
 Hipótesis 2: La presencia de raíces de plantas de otro ecotipo, aumenta la 
densidad de raíces laterales en la zona de interacción. En cambio, la presencia de 
raíces de plantas del mismo ecotipo, no modifica la densidad de raíces laterales. 
Esta diferencia está dada por la modificación de la arquitectura que adopta la raíz 
principal que no se ve alterada cuando la planta crece en forma aislada.
Rechazo esta hipótesis. A partir de los datos observados en las Figs. 3.6 a 3.11,  
encontré que las plantas modificaron su arquitectura radical de forma tal que evadían el 
crecimiento en la misma zona donde hay una planta de ecotipo diferente, invadiendo la 
zona de crecimiento de la planta del mismo ecotipo. Cuando las plantas están forzadas a 
crecer con dos plantas de diferente ecotipo no modificaron su arquitectura radical final.
Debido a que por limitaciones en la cámara de cultivo estos ensayos se debieron realizar 
en dos ocasiones diferentes, y que en ambas ocasiones recolecté los mismos resultados, 
es posible asegurar que las observaciones obtenidas son concluyentes.
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Hipótesis 3: Ante una condición de stress de P, se modifica la densidad de 
raíces laterales en la zona de interacción, exacerbándose la respuesta competitiva 
ante raíces de diferente ecotipo.
Esta hipótesis partía del supuesto de un comportamiento invasivo en condiciones 
de alta provisión de P. Sin embargo al no observar respuesta invasiva esta hipótesis 
carecería de sentido.  A partir de los resultados que se exponen en las Figs. 3.6 a 3.11, 
observé que las plantas sometidas a un déficit de P revierten la conducta de evasión que 
se observa en las plantas del tratamiento principal, que puede interpretarse como una 
respuesta competitiva. Una alternativa posible es que la capacidad de reconocimiento de 
la identidad de la raíz vecina esté regulada por la disponibilidad de P en el medio de 
cultivo. En base a los resultados obtenidos, acepto parcialmente esta hipótesis.
4.3 APORTES DE LA TESIS Y LÍNEAS DE INVESTIGACIÓN A 
FUTURO
Aportes sobresalientes de esta tesis:
1. Identificación de los exudados que son retenidos por el CA: los trabajos que 
utilizan el CA para estudiar la capacidad de las raíces de reconocer la presencia de 
obstáculos o raíces vecinas no ahondaron en la identidad de los compuestos que quedan 
retenidos en la matriz de CA. En la presente tesis se observó que una porción de los 
exudados que quedan retenidos en la matriz del CA son los compuestos fenólicos que 
forman parte de los metabolitos secundarios. Falta determinar si otros compuestos de 
bajo peso molecular como los azúcares también son retenidos por el CA.
2. Modificación de la arquitectura radical que adoptan las plantas en 
respuesta a la presencia de plantas vecinas: No hay evidencia empírica reportada en 
revistas científicas sobre la distribución espacial de las raíces  en respuesta a la 
presencia de plantas vecinas. Los trabajos publicados sobre competencia se basan en 
modelos de simulación o a la utilización de especies con sistemas radicales profusos 
donde la precisión al momento del muestreo es prácticamente imposible de lograr. En 
este trabajo se observó consistentemente que las plantas con buena disponibilidad de P
evadían la competencia con las plantas de diferente ecotipo y que esta respuesta se 
revirtió en condiciones de stress de P.
3. Rol de los exudados radicales en la identificación de la presencia de raíces 
vecinas: el agregado de CA al medio de cultivo en el ensayo de competencia determinó 
que las plantas crecieran como si estuvieran aisladas. 
Líneas de investigación que surgen de los resultados de esta tesis:
1. Identificación y aislamiento de los compuestos fenólicos involucrados en la 
determinación de número de raíces: no era el objetivo de esta tesis  aislar los 
compuestos que quedaron retenidos dentro de la matriz del CA. A partir de los 
resultados obtenidos, sería interesante identificar la estructura de estos compuestos y  
diseñar un ensayo similar al realizado en el capítulo 2 donde se agregaban los exudados 
radicales de otras plantas, agregando cada compuesto identificado por separado. Con 
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este ensayo sería posible determinar el/los compuestos responsables de la determinación 
del número y longitud total de raíces laterales.
2. Uso de RIL’s de Ler y Col en ensayos de competencia: este ensayo serviría 
para determinar la región regulatoria de la modificación de la arquitectura radical en 
respuesta a la presencia de raíces de diferente identidad genética, tanto en condiciones 
de buena disponibilidad de nutrientes como ante una condición de stress. También 
serviría como punto de partida para producir plantas que sean insensibles a la presencia 
de otras plantas y que aumenten la eficiencia de adquisición de nutrientes por unidad de 
raíz.
59
BIBLIOGRAFÍA
60
Aerts R (1999) Interspecific competition in natural plant communities: mechanisms, 
trade-offs and plant-soil feedbacks. Journal of Experimental Botany 50, 29-37.
Aphalo PJ, Ballaré CL (1995) On the importance of information-acquiring systems in 
plant–plant interactions. Functional Ecology 9, 5–14.
Badri DV, Loyola-Vargas VM, Broeckling CD, De-la-Peña C, Jasinski M, Santelia D, 
Martinoia E, Sumner LW, Banta LM, Stermitz F, Vivanco JM (2008) Altered 
profile of secondary metabolites in the root exudates of Arabidopsis ATP-
binding cassette transporter mutants. Plant Physiology 146, 762-771.
Basu P, Zhang YJ, Lynch JP, Brown KM (2007) Ethylene modulates genetic, 
positional, and nutritional regulation of root plagiogravitropism. Functional 
Plant Biology 34, 41-51.
Bates TR, Lynch JP (1996) Stimulation of root hair elongation in Arabidopsis thaliana
by low phosphorus availability. Plant, Cell & Environment 19, 529–538. 
Biedrzycki ML, Jilany TA, Dudley SA, Bais HP (2010) Root exudates mediate kin 
recognition in plants. Communicative & Integrative Biology 3, 28-35.
Boerjan W, Cervera MT, Delarue M, Beeckman T, Dewitte W, Bellini C, Caboche M,
Van Onckelen H, Van Montagu M, Inze D (1995) Superroot, a recessive mutation in 
Arabidopsis, confers auxin overproduction. Plant Cell 7, 1405-1419.
Bossdorf O, Shuja Z, Banta JA (2009) Genotype and maternal environment affect 
belowground interactions between Arabidopsis thaliana and its competitors. 
Oikos 118, 1541-1551.
Brisson J, Reynolds JF (1994) The effect of neighbors on root distribution in a 
creosotebush (Larrea tridentata) population. Ecology 75, 1693-1702.
Brisson J, Reynolds JF (1997). Effects of compensatory growth on population 
processes: a simulation study. Ecology 78, 2378-2384.
Broeckling CD, Broz AK, Bergelson J, Manter DK, Vivanco JM (2008) Root exudates 
regulate soil fungal community composition and diversity. Applied and 
Environmental Microbiology 74, 738-744.
Broz AK, Manter DK, Vivanco, JM (2007). Soil fungal abundance and biodiversity: 
another victim of the invasive plant Centaurea maculosa.  The ISME Journal 1, 
763-765.
Cahill FJ, Kembel SW, Gustafson DJ (2005) Differential genetic influences on 
competitive effect and response in Arabidopsis thaliana. Journal of Ecology 93,
958-967.
Callahan HS, Pigliucci M, Schlichting CD (1997) Developmental phenotypic plasticity: 
where ecology and evolution meet molecular biology BioEssays 9, 519–525.
Callaway  RM, Pennings SC, Richards CL (2003) Phenotypic plasticity and interactions 
among plants. Ecology 84, 1115-1128.
Callaway RM. (2002). The detection of neighbors by plants. TRENDS in Ecology & 
Evolution 17, 104-105.
Casimiro I, Marchant A, Bhalerao RP, Beeckman T, Dhooge S, Swarup R, Graham N, 
Inzé D, Sandberg G, Casero PJ, Bennett M (2001) Auxin transport promotes 
Arabidopsis lateral root initiation. Plant Cell 13, 843-852.
Casper BB, Jackson RB (1997) Plant competition underground. Annual Review of 
Ecology and Systematics 28, 545-570.
Casson SA, Lindsey K (2003) Genes and signaling in root development. New 
Phytologist 158, 11-38
de Kroon H (2007) How do roots interact? Science 318, 1562-1563.
61
De-la-Pena C, Lei Z, Watson BS, Sumner LW, Vivanco JM (2008) Root-microbe 
communication through protein secretion. Journal of Biological Chemistry 283,
25247-25255.
Deak KI, Malamy JE (2005) Osmotic regulation of root system architecture. The Plant 
Journal 43, 17–28.
Ditengou FA, Teale WD, Kochersperger P, Flittner KA, Kneuper I, van der Graaff E, 
Nziengui H, Pinosa F, Li X, Nitschke R, Laux T, Palme K (2008) Mechanical 
induction of lateral root initiation in Arabidopsis thaliana. PNAS 105, 18818-
18823.
Drew MC (1975) Comparison of the effects of a localized supply of phosphate, nitrate, 
ammonium and potassium on the growth of the seminal root system, and the 
shoot, in barley. New Phytologist 75, 479–490.
Falik O, Reides P, Gersani M, Novoplansky A (2005) Root navigation by self-
inhibition. Plant, Cell and Environment 28, 561-569.
Falik O, Reides P, Gersani M, Novoplansky A (2003) Self/non-self discrimination in 
roots. Journal of Ecology 91, 525-531.
Farley RA, Fitter AH (1999) Temporal and spatial variation in soil resources in a 
deciduous woodland. Journal of Ecology 87, 688-696.
Fitter A (1991) The ecological significance of root system architecture. Plant root 
growth. An ecological perspective. D. Atkinson. Oxford, Blackwell Scientific 
Publications: 229-246.
Fitter AH, Stickland TR (1991). Architectural analysis of plant root systems. 2. 
Influence of nutrient supply on architecture in contrasting plant species. New 
Phytologist 118, 383-389.
Fitz Gerald JN, Lehti-Shiu MD, Ingram PA, Deak KI, Biesiada T, Malamy JE (2006)
Identification of quantitative trait loci that regulate Arabidopsis root system size 
and plasticity. Genetics 172, 485–498.
Fukaki H, Okushima Y, Tasaka M (2005) Regulation of lateral root formation by auxin 
signaling in Arabidopsis. Plant Biotechnology 22, 393–399.
Gahoonia TS, Asmar F, Giese H, Gissel-Nielsen G, Nielsen EN (2000) Root-released 
organic acids and phosphorus uptake of two barley cultivars in laboratory and 
field experiments. European Journal of Agronomy 12, 281-289.
Ge Z, Rubio G, Lynch JP (2000) The importance of root gravitropism for inter-root 
competition and phosphorus acquisition efficiency: results from a geometric 
simulation model. Plant and Soil 218 159-171.
Gersani M, Brown JS, O’Brien EE, Maina GM, Abramsky Z (2001) Tragedy of the 
commons as a result of root competition. Journal of Ecology 89, 660-669.
Goldwasser Y, Yoneyama K, Xie X (2008) Production of strigolactones by Arabidopsis 
thaliana responsible for Orobanche aegyptiaca seed germination. Plant Growth 
Regulation 55, 21-28.
Grabov A, Ashley MK, Rigas S, Hatzopoulos P, Dolan L, Vicente-Agullo F (2005)
Morphometric analysis of root shape. New Phytologist 165, 641-652.
Grime JP, Crick JC, Rincon JE (1986) The ecological significance of plasticity. 
Symposium Society of Experimental Biology 40, 5–29.
Gruntman M, Novoplansky A (2004) Physiologically mediated self-non-self 
discrimination in roots. Proceedings of the National Academy of Sciences USA
101, 3863-3867.
Hess L, de Kroon H (2007) Effects of rooting volume and nutrient availability as an 
alternative explanation for root self/non-self discrimination. Journal of Ecology
95, 241-251.
62
Hierro JL, Callaway RM (2003) Allelopathy and exotic plant invasion. Plant and Soil
256, 29-39.
Hodge A, Robinson D, Griffiths BS, Fitter AH (1999a) Nitrogen capture by plants 
grown in N-rich organic patches of contrasting size and strength. Journal of 
Experimental Botany 50, 1243-1252.
Hodge A, Stewart J, Robinson D, Griffiths BS, Fitter AH (1999b) Plant, soil fauna and 
microbial responses to N-rich organic patches of contrasting temporal 
availability. Soil Biology and Biochemistry 31, 1517-1530.
Hodge A (2004) The plastic plant: root responses to heterogeneous supplies of nutrients. 
New Phytologist 162, 9-24.
Hodge A (2006) Plastic plants and patchy soils. Journal of Experimental Botany 57,
401-411.
Hodge A, Berta G, Doussan C, Merchan F, Crespi M (2009) Plant root growth, 
architecture and function. Plant and Soil 321, 153-187.
Jackson RB, Caldwell MM (1996) Integrating resource heterogeneity and plant 
plasticity: modelling nitrate and phosphate uptake in a patchy soil environment. 
Journal of Ecology 84, 891-903.
Koornneef M, van der Veen JH (1980) Induction and analysis of gibberellin sensitive 
mutants in Arabidopsis thaliana (L.) heynh. Theoretical and Applied Genetics
58, 257-263.
Koornneef M, Van Eden J, Hanhart CJ, Stam P, Braaksma FJ, Feenstra WJ (1983)
Linkage map of Arabidopsis thaliana. Journal of Heredity 74, 265-272.
Kramer PJ, Boyer JS (1995) Water Relations of Plants and Soils. Academic Press, Inc., 
San Diego, USA.
Larigauderie A, Richards JH (1994) Root proliferation characteristics of seven perennial 
arid-land grasses in nutrient-enriched microsites. Oecologia 99, 102-111.
Laskowski MJ, Williams ME, Nusbaum HC, Sussex IM (1995) Formation of lateral 
root meristems is a two-stage process. Development 121, 3303–3310.
Laskowski M, Biller S, Stanley K, Kajstura T, Prusty R (2006) Expression profiling of 
auxin-treated Arabidopsis roots: toward a molecular analysis of lateral root 
emergence. Plant Cell Physiology 47, 788–792.
Lau JA, Puliafico KP, Kopshever JA, Steltzer H, Jarvis EP, Schwarzländer M, Strauss 
SY, Hufbauer RA (2008) Inference of allelopathy is complicated by effects of 
activated carbon on plant growth. New Phytologist 178, 412-423.
Leyser O, Fitter A (1998) Roots are branching out in patches. Trends in Plant Science 3, 
203–204.
Linkohr BI, Williamson LC, Fitter AH, Leyser HMO (2002) Nitrate and phosphate 
availability and distribution have different effects on root system architecture of 
Arabidopsis. The Plant Journal 29, 751-760.
López-Bucio J,  Hernández-Abreu E, Sánchez-Calderón L,  Nieto-Jacobo MF,  Simpson 
J, Herrera-Estrella L (2002) Phosphate availability alters architecture and causes 
changes in hormone sensitivity in the Arabidopsis root system. Plant Physiology
129, 244–256.
López-Bucio J, Cruz-Ramírez A, Herrera-Estrella L (2003) The role of nutrient 
availability in regulating root architecture. Current Opinion in Plant Biology 6, 
280–287.
Lowry OH, Rosebrough NJ, Farr AL, Randall RJ (1951)  Protein measurement with the  
Folin Phenol Reagent. Journal of Biological Chemistry 193, 265-275.
63
Loyola-Vargas VM, Broeckling CD Badri D, Vivanco JM (2007) Effect of transporters 
on the secretion of phytochemicals by the roots of Arabidopsis thaliana. Planta
225, 301-310.
Lynch JP (1995) Root architecture and plant productivity. Plant Physiology 95, 7-13.
Mahall BE, Callaway RM (1992) Root communication mechanisms and 
intracommunity distributions of two Mojave Desert shrubs. Ecology 73, 2145-
2151.
Mahall BE, Callaway RM (1996) Effects of regional origin and genotype on 
intraspecific root communication in the desert shrub Ambrosia dumosa
(Asteraceae). American Journal of Botany 83, 93-98.
Maina GG, Brown JS, Gersani M (2002) Intra-plant versus inter-plant root competition 
in beans avoidance, resource matching or tragedy of the commons. Plant 
Ecology 160, 235-247.
Malamy JE, Benfey P (1997) Down and out in Arabidopsis: the formation of lateral 
roots. Trend Plant Science 2, 390–396.
Malamy JE, Ryan KS (2001) Environmental regulation of lateral root initiation in 
Arabidopsis. Plant Physiology 127, 899–909.
Malamy JE (2005) Intrinsic and environmental response pathways that regulate root 
system architecture. Plant, Cell & Environment 28, 67-77.
Marchant A, Bhalerao R, Casimiro I, Eklöf J, Casero PJ, Bennett M, Sandberg G (2002)
AUX1 promotes lateral root formation by facilitating indole-3-acetic acid 
distribution between sink and source tissues in the Arabidopsis seedling. Plant 
Cell 14, 589-597.
Meinke DW Sussex IM (1979) Isolation and characterization of six embryo-lethal 
mutants of Arabidopsis thaliana. Developmental Biology 72, 62-72.
Meinke DW, Cherry JM, Dean C, Rounsley SD, Koornneef M (1998) Arabidopsis 
thaliana: A model plant for genome analysis. Science 282, 662+679-682.
Meyerowitz EM, Somerville CR (1994) Arabidopsis. Cold Spring Harbor Laboratory 
Press, Cold Spring Harbor, New York
Pan MJ, Van Staden J (1998). The use of charcoal in in vitro culture - A review. Plant 
Growth Regulation 26, 155-163.
Pigliucci M (2002) Ecology and Evolutionary Biology of Arabidopsis. The Arabidopsis 
Boo. American Society of Plant Biologists doi: 10.1199/tab.0003
Rubio G, Zhu J, Lynch JP (2003) A critical test of the two prevailing theories of plant 
response to nutrient availability. American Journal of  Botany 90, 143-152.
Rubio G, Walk T, Ge Z, Yan X, Liao H, Lynch JP (2001) Root gravitropism and 
belowground competition among neighboring plants: a modeling approach. 
Annals of Botany 88, 929-940.
Schenk HJ, Callaway RM, Mahall BE (1999) Spatial root segregation: Are plant 
territorial? Advances in Ecological Research 28, 145-180.
Semchenko M, Hutchings MJ, John EA (2007a) Challenging the tragedy of the 
commons in root competition: confounding effect of neighbour presence and 
substrate volume. Journal of Ecology 95, 252-260.
Semchenko M, John EA, Hutchings MJ (2007b) Effects of physical connection and 
genetic identity of neighbouring ramets on root-placement patterns in two clonal 
species. New Phytologist 176, 644-654.
Singleton VE, Orthofer R, Lamuela-Raventós RM (1999) Analysis of total phenols and 
other oxidation substrates and antioxidants by means of Folin-Ciocalteu reagent. 
Methods in Enzymology 299, 152-178.
64
Somerville CR, Ogren WL (1979) A phosphoglycolate phosphatase-deficient mutant of 
Arabidopsis. Nature 280, 833-836.
The Arabidopsis Genome Initiative 2000 (2000) Analysis of the genome sequence of 
the flowering plant Arabidopsis thaliana. Nature 408, 796-815.
Trewavas A (1986) Resource allocation under poor growth conditions: a major role for 
growth substances in developmental plasticity. Symposium Society of 
Experimental Biology 40, 31–76.
van Noordwijk M, de Jager A, Floris J (1985) A new dimension to observations in 
minirhizotrons: a stereoscopic view on root photographs. Plant and Soil 86, 447-
453.
Weinig C, Johnston J, German ZM, Demink LM (2006) Local and global costs of 
adaptive plasticity to density in Arabidopsis thaliana. American Naturalist 167,
826-836.
Weißhuhn K, Prati D (2009) Activated carbon may have undesired side effects for 
testing allelopathy in invasive plants. Basic Applied Ecology 10, 500-507.
Williamson LC, Ribrioux SPCP, Fitter AH, Leyser HMO (2001) Phosphate availability 
regulates root system architecture in Arabidopsis. Plant Physiology 126, 875-
882.
Willis CG, Brock MT, Weinig C (2010) Genetic variation in tolerance of competition 
and neighbour suppression in Arabidopsis thaliana. Journal of Evolutionary 
Biology 23, 1412-1424.
Zhang H, Forde BG (1998) An Arabidopsis MADS box gene that controls nutrient-
induced changes in root architecture. Science 279, 407-409.
Zhang H, Forde BG (2000) Regulation of Arabidopsis root development by nitrate 
availability. Journal of Experimental Botany 51, 51–59.
65
APÉNDICE
66
Cuadro anexo 1. Comparación de medias mediante test de LSD, con un nivel de 
probabilidad de 0.05 para los factores principales de las variables que describen el 
crecimiento general de la planta ubicada en la posición central. Los factores 
considerados fueron: Condiciones de crecimiento, CDC (tratamiento principal, 
tratamiento con CA, tratamiento sin P); Ecotipo (E1=Ler y E2=Col); Vecino (V1=dos 
plantas del mismo ecotipo, V2=una planta de cada ecotipo V3= dos plantas de diferente 
ecotipo). Letras iguales dentro de la misma fila de cada factor, indican diferencias no 
significativas.
Factores principales
Ecotipo
Condiciones generales de 
crecimiento Vecino
E1 E2  Principal
Con 
CA Sin P V1 V2 V3
Biomasa total a a a a b a a a
Longitud de raíz principal a a a b a a a a
Longitud de raíces laterales a a a b a a a a
Longitud de raíces laterales
 promedio a a b a b a a a
Número de raíces laterales a a a b a a a a
Superficie a a a b a a a a
Ángulo a a a b b a a a
En el test de comparación de medias a > b. Letras similares en las medias 
significa que no hay diferencias entre los tratamientos al 0.05% por medio de LSD.
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Cuadro anexo 2. Valores p de contrastes ortogonales realizados de comparación entre 
ambos lados de la zona de interacción mediante el test de Scheffè para cada 
combinación de tratamientos para cada nivel de CA y P combinados, de las variables 
que describen el crecimiento de la planta en la zona de interacción. (*) Resalta los 
valores p menores a 0.05, (**) resalta los valores p menores a 0.01.
Izq. Vs. 
Der.
Izq. Vs. 
Der.
Izq. Vs. 
Der.
Principal Con CA Sin P
LLL 0.99 0.66 0.26
LLC 0.3 0.82 0.56
CLC 0.72 0.92 0.56
CCC 0.84 0.87 0.42
CCL <0.01 (**) 0.99 0.99
N
úm
er
o 
de
 r
aí
ce
s 
la
te
ra
le
s
LCL 0.46 0.62 0.29
LLL 0.9 0.99 0.71
LLC <0.01 (**) 0.61 0.48
CLC 0.48 0.67 0.93
CCC 0.88 0.99 0.72
CCL <0.01 (**) 0.61 0.44
L
on
gi
tu
d 
to
ta
l d
e 
ra
íc
es
LCL 0.16 0.06 0.35
LLL 0.32 0.86 0.4
LLC <0.01 (**) 0.81 0.44
CLC 0.96 0.97 0.93
CCC 0.83 0.99 0.89
CCL 0.03 (*) 0.99 0.64S
up
er
fi
ci
e 
oc
up
ad
a 
po
r 
el
 
si
st
em
a 
ra
di
ca
l
LCL 0.74 0.99 0.66
